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INTRODUCTION 

Ce travail a ete poursuivi pendant les annees 1949 a 1951, 
a l’aide de subventions accordees par la Confederation au titre de 
l’Encouragement aux recherches scientifiques. Elies ont permis de 
retribuer un aide-physicien et une aide-biologiste et d’acheter des 
appareils, en tout premier lieu un microscope a contraste de phase 
qui nous a rendu des services eminents. Nous exprimons notre 
gratitude a M. le D r Zipfel, Delegue aux possibility de travail, 
et a MM. les membres de la Commission pour l’Encouragement 
des recherches scienCliques, pour le bienveillant interet qu’ils 
nous ont temoigne et l’appui precieux qu'ils nous ont accorde. 
Nous esperons que nos resultats, tout particulierement l’emploi de 
techniques nouvelles montrant la possibility d’etudier ceitaines 
structures fines de la cytologie animale a l’aide du microscope 
electronique, justifieront la confiance qui nous a ete faite. 

L’etude cytologique a ete continuee et achevee en 1952, grace 
a une subvention de la Donation Georges et Antoine Claraz qui 
a bien voulu, en outre, assurer les frais de la publication et de 
l’illustration de ce memoire. Nous adressons au Kuratorium de la 
Donation nos sinceres remerciements. 

L’etude faite au microscope electronique a ete realisee, avec 
l’appareil construit par la maison Triib Tauber A.G. de Zurich, 
dans lCnstitut de Physique de l’Universite on nous avons trouve 
aupres de M. le professeur R. Extermaxx et de M. E. Kellex- 
berger, Directeur du Departement de biophysique, un aimable 
accueil et de precieux conseils. Nous leur exprimons notre gratitude. 
Nous remercions egalement M. le Professeur J. Weigle qui nous 
a beaucoup encourages a entreprendre ces recherches. 

Primitivement, ce travail avait simplement pour but d’essayer 
de voir an microscope electronique les chromosomes des ovocytes 
de Triton cristatus a des stades ou l’examen au microscope ordinaire, 
sur le vivant ou apres coloration du noyau entier, ne montrait 
aucune trace des filaments ehromatiques, dont cependant la peren- 
nite nous paraissait certaine. 

L'emploi d’un microscope a contraste de phase, dont nous 
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n'avons pu disposer qiFau cours do la seconde annee, a ren verse 
coinpletement nos vues iniliales. La ou le microscope oidinaire 
ne revele rien, le contraste de phase permet de voir aisement des 
chromosomes, constitues d’abord par une simple file do chromo- 
meres, puis acquerant Fetal villeux availt de devenir les classiques 
chromosomes plumeux ou en ecouvillon (lamphrush chromosomes). 
II y a cependant toujours line phase de revolution des ovocytes 
ou les chromosomes sont si fins, constitues par une longue file de 
chromomeres si petits, si eloignes les uns des autres, que ces chro¬ 
mosomes peuvent rester invisibles. 

Nous sous sommes rendu compte, en raison de certaines obser¬ 
vations faites au contraste de phase (nucleoles, filaments nucleo- 
plasmiques, poils de chromosomes), que nous devions, parallele- 
ment aux etudes effectuees avec le microscope electronique, 
reprendre, sur le plan cytologique, toute F etude des ovocytes de 
Batraciens (Triton cristatus , Rana temporaria), afin de pouvoir 
interpreter plus exactement les images observees au microscope 
electronique. C’est sur une triple etude des noyaux d’ovocytes 
sur le vivant et au contraste de phase, d’ovaires fixes, coupes et 
colores, enfin de chromosomes isoles et examines au microscope 
electronique, que reposent nos resultats. 

Les recherches effectuees a l’aide du microscope electronique 
se sont revelees particulierement difficiles et souvent decevantes. 
Commencees en 1947 avec J. Dinichert et M. Zalokar, elles 
ont ete poursuivies, sans discontinuer, de 1948 a 1951. II fut 
necessaire de mettre au point des techniques nouvelles. L’emploi 
du liquide de Ringer montra que ce milieu de conservation etait 
inadequat, car les poils des chromosomes ne s’y conservent pas 
ou y sont alteres gravement. Les conditions d’observation, sur 
des preparations dessechees a fond et maintenues dans un vide 
extremement pousse, rendaient plus grandes ces difficultes. La 
centrifugation des chromosomes isoles a rendu necessaire l’emploi 
de dispositifs particuliers, etablis avec la collaboration tres appre- 
ciee de M. E. Kelleneerger. Ce traitement, necessairement 
brutal, ne permet pas cependant de conserver en place les poils 
des chromosomes. II fallut pour l’etude des chromosomes plumeux, 
utiliser une autre technique, tres simple sans doute, mais a laquelle 
il fallait penser. Le moment venu, nous decrirons en detail les 
techniques que nous avons employees. 
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Nous avons actuellement la satisfaction d'avoir obtenu une 
representation claire de 1‘histoire des noyaux d’ovocytes, dont 
plusieurs points avaient echappe aux auteurs, et depouvoir etablir 
un parallelisme tres complet entre les images fournies par les 
trois moyens de recherche que nous avons utilises. 
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PREMIERE PART IE 

ETUDE CYTOLOGIQUE DES OVAIRES DE T. CRISTATUS 

INTRODUCTION 

Nous commencerons par cette etude parce que, si elle a deja 
ete l’objet de nombreuses recherches classiques, c’est elle qui 
nous fournira les donnees de base pour l’interpretation des images 
electroniques. Les resultats des auteurs qui nous ont precedes 
(Schultze, 1887; Born, 1892; Ruckert, 1898; Carnoy et Lebrun, 
1897 a 1900; Lubosch, 1902; Janssens, 1904; Marechal, 1906; 
King, 1908; Brachet, 1929, 1940; Koltzoff, 1938; Painter, 
1940; Ris, 1945; Dodson, 1948; Duryee, i960; etc.) sont trop 
connus pour que nous nous croyions obliges de donner, apres tant 
d’autres, un expose bibliographique. Nous nous contenterons de 
faire allusion a ces recherches, lorsque cela paraitra necessaire, 
a l’occasion de l’etude de certains points particuliers. 

Technique . Les ovaires de larves de T. cristatus , de Tritons 
immatures et adultes, ceux de Rana temporaria ont ete traites 
par divers fixateurs: liquide de Bouin, de Tellyesniczky, de Zenker, 
de Helly, de Carnoy, sublime acetique; nous avons surtout utilise 
le liquide de Ivahle, modifie par Smith et dont nous rappellerons 
la formule: 


Alcool 100°. 100 parties 

Acide acetique glacial . 7 » 

Formol 40%. 40 » 


Ce liquide donne une fixation deplorable du cytoplasme, mais 
conserve fort bien les noyaux, notamment les filaments nucleo- 
plasmiques et les chromosomes. II necessity une technique un peu 
speciale d’inclusion, la deshydratation etant realisee dans des 
melanges d'alcool ethylique et d'alcool ;i-butylique, a pourcentage 
croissant d’alcool butylique. On utilise ensuite l’alcool butvlique 
seul (avec 4% de phenol) et un melange a parties egales de paraffine 
et d’alcool butylique. 
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Les coupes out ete, suivant le but a atteindre, epaisses (12 p) 
ou plus fines (6 p). 

Le colorant que nous avons le plus generalement utilise est 
evidemment l’hematoxyline ferrique qui donne les figures les plus 
nettes et les plus lisibles. Gependant, cette coloration est peu 
specifique. Nous avons regulierement utilise la coloration de 
Feulgen, caracteristique des nucleoproteiques a base d’acide desoxy- 
ribonucleique, suivie ou non d’une teinture de contraste par le vert 
lumiere ou le jaune de metanile, ainsi que la coloration par le vert 
de methyle-pyronine. Les autres colorants utilises ont ete le 
Giemsa, avec ou sans May-Griinwald, le panchrome de Laveran, 
la methode de Gram, le liquide de Mann (bleu de methyle-eosine), 
l’azan (azocarmin-bleu d’aniline-orange), le bleu de toluidine, le 
liquide de Dominici (bleu de toluidine-orange-eosine), le bleu 
polychrome de Unna, parfois fhemalun-eosine. 

Malheureusement, comme un grand nombre de formations 
(macronucleoles, nucleoles peripheriques jeunes, filaments nucleo- 
plasmiques, poils des chromosomes) ne contiennent ni acide 
desoxyribonucleique, ni acide ribonucleique et sont vraisemblable- 
ment formees de simples proteines, les diverses techniques utilisees 
ne permettent guere d’en preciser la nature, indiquant seulement 
des degres differents d’acidophilie, de basophilie ou d’oxyphilie. 
II y a la une lacune qui sera peut-etre comblee ulterieurement par 
l’emploi de methodes microchimiques. Les quelques essais que nous 
avons tentes dans cette direction ne nous ont donne aucun resultat 
appreciable. 


CHAPITRE PREMIER 

Description generale. 

Nous donnerons d’abord une vue d’ensemble des phenomenes 
qui se passent pendant l’ovogenese de T. cristatus , nous reservant 
d’etudier ensuite, de fa^on plus detaillee, chacun des processus. 


I. OvAIRES DE LARVES DE TRITON. 

a) Les plus jeunes stades sont represents par une bandelette 
genitale, creusee de la poche ovarique et dont les parois ne ren- 
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ferment (jue ties cellules germinales prinumliales el des elements 
mesenehymateux. 

Pres voliiminenses, mesurant 25 a 50 p., les c e 11 u 1 e s g e r - 
m i n ales |> r i m o r dial e s (fig. 1 , g) possedent tin enorme 



Fig. 1. 

Cellule germinale primordiale (g) et stades premeiotiques dans Povaire d’une 
larve de T. cristatus : Z, Stade zygotene; p, stades pachytenes contractes; 
p\ debut de la detente des chromosomes pachytenes; s , strepsitenie; 
s', debut de la periode de croissance, montrant des paires de chromosomes 
avec chiasmes (x 1.095). 
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noyau lobe renfermant deux, trois, plus rarement quatre nucleoles. 
Ceux-ci se colorent fortement par Phematoxyline ferrique, mais 
restent incolores apres le Feulgen. Ils sont rubis lors de la coloration 
par le Mann et, dans les preparations traitees par Phemalun-eosine 
et convenablement differenciees, ils sont rouges. 

Ges nucleoles paraissent done etre de vrais nucleoles ou plas- 
mosomes. Ils represented vraisemblablement l’origine des macro- 
nucleoles que nous rencontrerons dans la vesicule germinative des 
ovocytes en croissance. 

b) Dans les larves plus agees, Fovaire montre les differents 
stades de la premeiose qui ne presented rien de tres par¬ 
ticular. A la zygotenie (fig. 1, z), les chromosomes, constitues par 
un tres fin chromoneme et une file de chromomeres, sont etroite- 
ment accoles ou enroules l’un autour de l’autre, par paires. Les 
sommets des anses sont tous orientes vers un pole du noyau (stade 
en bouquet), tandis qu’a Fautre extremite les filaments jumeles 
gardent quelque independance. Les nucleoles sont visibles, disposes 
contre la paroi nucleaire. 

Pendant la pachytenie, les chromosomes bivalents conservent 
d’abord l’orientation du stade precedent, puis se disposent plus 
irregulierement, offrant Pi-mage d’un faux spireme (fig. 1, p et 
fig. 2, a). Ces gemini subissent une contraction qui les raccourcit en 
augmentant nettement leur diametre: les chromomeres jumeles 
forment des bandes transversales larges et epaisses. Nous n’avons 
jamais vu de stade synapsis. Les ovocytes au stade pachytene 
mesurent 25 a 28 p, leurs noyaux 20 a 25 p. On rencontre a peu 
pres toujours le meme nombre de nucleoles colies contre la paroi. 
Souvent, on en voit un ou deux qui sont plus volumineux. 

Les elements pachytenes se detendent, s’allongent (fig. 1, p ’ et 
fig. 2, b). Aussitot commence la croissance de Fovocyte. Celui-ci 
ne mesure encore que 30 a 35 p quand, dans le noyau legerement 
dilate (27 a 29 p), on voit les elements des gemini s’ecarter l’un de 
Pautre (fig. 1, s et fig. 2, c, c/), en restant unis entre eux par des 
chiasmes. 

A aucun moment, pendant cette phase de strepsitenie, les 
constituants des paires ne se montrent dedoubles en deux chro- 
matides. Les chromosomes, groupes en douze paires, s’allongent. 
Les chromomeres restent epais, fortement colorables, disposes en 
file sur un chromoneme invisible; ils se teignent intensement en 
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noil* par rhematoxylino ferrique, on rouge par lo Keulgon. Los 
deux colorations donnont dos images suporposables (fig. 2, c, /', " 
ot fig. 26, u, 6). Les chiasmes restont parfaiternent visibles, memo 
lorsquo les chromosomes so sont encore allonges, dans les plus 



Fig. 2. 

Ovaire de larve de T. cristatus : a et b , stades de pachytenie (noyau = 20 p.); 
c et d , strepsitenie (noyau = 22 jjl) ; e a g, debut de la croissance des ovo¬ 
cytes (noyaux: 30 a 35 jjl) : paires de chromosomes avec chiasmes (x 730). 

gros ovocytes qui mesurent 50 a 60 jjl et ont des noyaux de 35 a 
45 t a (fig. 1, s’: fig. 2, g). 

Ces noyaux ont un nucleoplasme clair, dans lequel les chro¬ 
mosomes strepsitenes, unis par des chiasmes et de longueurs diffe- 
rentes, paraissent occuper des situations relatives definies. Le 
nombre des nucleoles disposes le long de la membrane nucleaire 
augmente, tandis quun, deux oil trois ont deja abandonne la 
Peripherie, s’accroissent et acquierent V aspect de macronucleoles 
(fig. 1, , 9 ’; fig. 2, or). Ni les nucleoles peripheriques, ni les macro¬ 
nucleoles, ni les chromonemes des chromosomes ne se colorent par 
le Feulgen. Seuls, les chromomeres diseontinus sont dun beau 
rouge (fig. 26, a, b). Apres coloration par le vert de methyle- 
pyronine, les chromomeres se teignent en bleu-vert, le cytoplasme 
en rose: les nucleoles peripheriques et les macronucleoles ne se 
colorent pas; ils restent gris pale. A ce moment, il n’y a, 
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en somme, d'acide desoxyribonucleique que dans les chromomeres 
des chromosomes. 

II. Oyaires de Tritons immatures. 

a) Immediatement apres la metamorphose. 

Xous decrirons les ovaires du Triton immature n° 57, fixes le 
18 septembre au Tellyesniczkv, 48 heures apres la metamorphose 
d'une larve elevee au laboratoire. 

L’aspect de ces ovaires est tres homogene. S’il existe, ca et la, 
des ilots de cellules germinales primordiales et de stades pre- 
meiotiques, la quasi-totalite de forgane est formee d’ovocytes de 
meme taille, mesurant 130 a 135 v u et presentant la meme 
differenciation. 

Les noyaux (65 a 80 [a) ont maintenant un nornbre beaucoup plus 
eleve de nucleoles peripheriques. On en compte en moyenne 17 sur 
les coupes de 6 [a d’epaisseur, ce qui correspond approximativement, 
pour fensemble du noyau, a 200-225. nucleoles. Dans les noyaux 
d'ovoeytes larvaires. mesurant environ 45 ;a, les coupes de meme 
epaisseur n’en contiennent que 6 a 12 (moyenne 9) soit, en moyenne, 
60 pour fensemble du noyau. Le nornbre de ces formations a 
presque quadruple. 

X'ay ant pas eu foccasion d'etudier des stades intermediaires, 
nous n'avons pu nous rendre compte de la facon dont s’est produit 
cet accroissement numerique. Provient-il d‘une simple multiplica¬ 
tion des nucleoles peripheriques in situ , comrne la chose s ? observera 
plus tard ? Les nouveaux nucleoles se forment-ils a finterieur du 
noyau, au contact des chromosomes, comme fadmettent divers 
auteurs ? 

En effet, J. Brachet (1940), etudiant fovogenese de Rana fusca , 
R. esculenta , Triton cristatus , T. alpestris , a vu, dans les ovocytes 
de 100 [a, des nucleoles se former au contact de la chromatine: 
«ils apparaissent comme des spheres incolores adherant a des 
masses fortement colorees par le Feulgen. Parfois, les chromosomes 
encerclent completement le nucleole d’un anneau isole; dans 
d'autres cas, on voit deux ou trois nucleoles adherer a une masse 
chromatique unique. Cet accolement des nucleoles a la chromatine 
persiste longtemps... ». Les images, ajoute fauteur, «donnent 
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Pimpression quo Pelaboration des nucleoles se fait au coni act 
intime cPune region fortemonl cliromatique (heteropycnoliqne ?) 
des chromosomes et peut-etre sous leur intluence » l . 

Paintkk et I'ayloh (1942), travaillant sur lUifo valliceps, 
Amient, dans des noyaux de 30 u, des granules chromatiques libres, 



Deux novaux d’ovocytes de T. cristatus, immediatement apres la meta¬ 
morphose (X .730). 

a) Noyau de 75 g montrant des chromosomes villeux; un macronucleole 
venant d’emettre une masse plasmodiale contenant des grains sombres; 
une autre masse oil s’organisent des filaments; dans un espace clair un 
paquet de filaments libres. 

b) Noyau de 70 p., renfermant un macronucleole au repos, deux masses 
plasmodiales oil se torment des filaments et quelques filaments libres. 

qui ont tendance a se grouper en amas, puis se separent en meme 
temps qu’apparaissent de petits nucleoles organises chacun par un 
granule. 11 se formerait ainsi plusieurs centaines de nucleoles. Plus 
tard, dans les noyaux de 60 p., chaque nucleole presente un grain 
tourne A^ers la paroi nucleaire, se colorant par le Feulgen et qui serait 
son granule organisateur. 


1 II serait interessant de savoir si ces observations ont ete faites sur Rana , 
oil nous a\ T ons Am des aspects superposables, ou chez le Triton qui ne nous a 
rien montre de semblable. 
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Duryee (1950), qui a etudie uniquement sur le yivant les 
ovocytes de Rana fusca et de Triton pyrrhogaster, constate que les 
nucleoles prennent naissance en des points definis des chromosomes, 
puis emigrent a la peripherie. II y aurait plusieurs vagues successives 
de cette production de nucleoles. 

Nous avons reproduit les opinions de ces auteurs, afin de combler 
dans une certaine mesure la lacune existant dans nos observations. 



Noyaux d’ovocytes de Triton, immediatement apres la metamorphose (x 730). 

a) Noyau de 77 p contenant un macronucleole au repos, une masse plasmo- 
diale renfermant des filaments en formation et deux amas de filaments 
libres. 

b) Noyau de 80 g, montrant un macronucleole au repos, une masse plasmo- 
diale ou s’organisent des filaments, deux groupes de filaments libres. 


Nous pouvons dire toutefois que nous avons etudie, dans les coupes 
d’ovaires adultes de Tritons, les noyaux des rares ovocytes jeunes, 
de 30 a 60 p, que l’on y rencontre. Sans doute, nous avons vu 
parfois, au milieu des chromosomes, de rares spheres siderophiles 
pouvant etre interpretees comme des nucleoles en formation. 
Cependant, lien n’indiquait une vague de production de ces 
nucleoles. Nous admettons parfaitement l’existence de rapports 
entre nucleoles et chromosomes. Souvent, les chromosomes appa- 
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raissent coniine des iilainents tendus on Ire deux points de Ja paroi 
nucleaire et s’y inserent vraisemblablement sur des nucleoles. 
Neanmoins, nos observations ne nous permettenl ni d’infirmer ni 
de confirmer les points de vue que nous venons de rappeler. 

Ce qui frappe le plus dans les ovocytes de ces ovaires immatures, 
c’est la presence, an centre d'aires claires qui ne sont peul-etre 
qu’une apparence due a la fixation, de deux on trois corps, ayant 
environ 10 p. de diametre, qui so colorent intensement en noir par 
rhematoxyline ferrique et que nous appellerons, en raison de leur 
dimension exceptionnelle, « m a c r o n u c 1 e o 1 e s » (fig. 3 et 4). 
Nous envisagerons plus loin, en etudiant les ovaires de Tritons 
adultes, leur comportement vis-a-vis d'autres techniques de 
coloration. 

Simultanement, dans tous les noyaux de 65 a 80 p, fun an 
moins des macronucleoles presente une evolution qui n’a, semble- 
t-il, pas encore ete signalee et qui n’affectera que plus tard, dans 
des noyaux de 80 a 120 p, les autres macronucleoles. Le macro- 
nucleole en activite emet, a plusieurs reprises, des corps irreguliers, 
plasmodiaux (fig. 3, a) qui s’en detachent et se repandent dans le 
nucleoplasme (fig. 3, b ; fig. 4,6), ou ils peuvent se fragmenter. 
Ces corps que nous appellerons « masses plasmodiales » ont, apres 
coloration a l’hematoxyline, une teinte enfumee et presentent, 
a leur interieur des filaments plus sombres (fig. 3 et 4), d’abord 
courts, puis plus longs et plus nets qui, apres dissolution ou desa- 
gregation de la gangue qui les enveloppait, torment des paquets 
de filaments. Ces filaments sont d’abord groupes a l’interieur d’une 
aire claire semblable a celle qui entoure les macronucleoles, puis 
se repandent dans le cytoplasme. (fig. 4, a, b ). Nous reviendrons, 
en etudiant les ovaires adultes, sur la genese et les caracteres de 
ces « f i 1 a m e n t s nucleoplasm iques». 

La troisieme partie constitutive de ces ovocytes de Tritons 
immatures, est representee par les chromosomes. Ces 
filaments gardent la disposition par paires avec chiasmes (fig. 
3 et 4) qu’ils presentaient dans les stades larvaiies, avec cette 
difference qu’ils subissent un allongement considerable. 11s ne 
se montrent jamais dedoubles en deux chromatides, ce qui cor¬ 
respond, pour ce stade, aux observations de tous les auteurs. Ils 
sont constitues, par un chromoneme incolorable, sur lequel sont 
alignes des chromomeres, colorables par rhematoxyline (fig. 3 et 
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4) ou par le Feulgen (fig. 26). Par places, les chromomeres sont 
indistincts, le chromoneme se teignant entre eux par rhematoxyline 
ferrique, plus rarement par le Feulgen. D’apres Dodson (1948), 
dans les noyaux mesurant 60 p (Amphinma), le Feulgen colore 



Fig. 5. 

Xovaux d’ovocvtes de Triton immature, huit mois apres la metamorphose 

(X 730). 

■a) Xoyau de 65 p, ou Ton voit des chromosomes villeux, un macronucleole 
au repos et des nucleoles peripheriques en periode de multiplication. 

b) Xoyau (75 p) montrant un macronucleole bourgeonnant une masse plasmo- 
diale avec grains et debuts de filaments; de l’autre cote, masse plasmodiale 
avec formation de filaments; nucleoles peripheriques en multiplication; 
chromosomes villeux et rosettes. 


non seulement les chromomeres, mais les fibres qui les unissent, 
c’est-a-dire le chromoneme. Tel n’est pas le cas chez le Triton. 

Un caractere important des chromosomes est qu'ils presentent 
un revetement de poils courts, non plumeux, d’aspect homogene, 
implantes perpendiculairement a l’axe du chromosome, au niveau 
des chromomeres. Ces poils, qui ne se colorent pas par le Feulgen, 
ne sont mis en evidence que dans les preparations legerement 
surcolorees a rhematoxyline ferrique. Ces formations sont bien 
differentes des poils et des boucles qui caracterisent les veritables 
-chromosomes plumeux. Seul, a notre connaissance, Dodson (1948) 
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a reconmi l’existence do co revetement pileux qu’il rencontre, 
chez Ampliinnia, des lo stade diplotene. Nous l’avons observe 
egalement d’une fagon precoce (fig. 28), mais il est alors peu net, les 

I poils se distinguant mal dans une zone particulierement dense du 
nucleoplasme qui entoure los chromosomes. Dodson les decrit, 
dans les noyaux de 45 a 50 p, comme des excroissances courtes, 
pointues qui, plus tard, deviennent plus nombreuses et plus longues. 
Chez le Triton, ces poils sont tres nets dans les noyaux de 60 a 
80 p (fig. 3 et 4). Nous donnerons le nom de chromosomes 
v i 11 e u x aux filaments chromatiques qui presentent cette dis¬ 
position transitoire sur laquelle nous reviendrons. 

b) Quelques mois apres la metamorphose. 

Notre description portera surtout sur les ovaires du Triton 
n° 27, fixe le 12 avril, soit six a huit mois apres la metamorphose. 

Les ovocytes ne sont plus tous semblables mais correspondent 
aux diverses poussees qui arriveront a maturite au cours des 
annees suivantes. II est de petits ovocytes (65 p), des moyens 
(75 a 100 p) et des gros (100 a 200 p). Nulle part, la vitellogenese 
n’a commence. 

Dans les ovocytes, dont les noyaux mesurent de 70 a 120 p, 
les nucleoles peripheriques presentent un pheno- 
mene net de multiplication. Chacun d’eux s’allonge, s’aplatit 
contre la membrane nucleaire, en formant deux a quatre masses 
qui restent unies un certain temps par des ponts avant de devenir 
independantes et de constituer autant de nucleoles nouveaux 
(fig. 5, a, b ). Cette multiplication se repetant a plusieurs reprises, 
il en resulte des nucleoles plus petits qui forment des groupes 
de 2 a 4 elements (fig. 5, a et 6, c), puis des amas de 8 a 12 (fig. 
5, b ; 6, a et 7). Plus tard, ces groupes se dissocient; les nouveaux 
nucleoles s’etalent le long de la face interne de la membrane nucle¬ 
aire (fig. 6, a et c) et commencent a augmenter de volume. 

Dans les noyaux de 70 a 130 p, les macronucleoles restes 
jusqu’alors au repos presentent une evolution analogue a celle 
que nous avons decrite precedemment. De ces formations, les 
unes, encore au repos, gardent l’aspect de volumineuses boules 
siderophiles (fig. 5, a et 7), tandis que les autres emettent des 
masses plasmodiales (fig. 5, b et 6, a), moins colorables, mais qui 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 
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contiennent cles grains et des filaments se teignant fortement 
en noir par l’hematoxyline. Cette sorte de bourgeonnement se 
produit a plusieurs reprises: les macronucleoles presentent sou- 
vent un ou deux prolongements (fig. 5 b et 6 a) qui sont, semble-t-il, 
les traces des emissions precedentes. 

Ces masses plasmodiales se detachent des macronucleoles qui 
leur ont donne naissance (fig. 6 c), puis se desagregent (fig. 5 b; 6 c) 



Fig. 6. 

Evolution de macronucleoles dans les noyaux (100 p.) d’ovocytes de Tritons 

immatures (x 730). 

ag Macronucleole bourgeonnant une masse plasmodiale contenant grains et 
debuts de filaments. Nucleoles en multiplication. 

b) Masse plasmodiale en desagregation liberant des filaments. 

c) Masse plasmodiale avec filaments en formation a son interieur; filaments 
nucleoplasmiques fibres. 


en abandonnant, d’une part, des reliquats sombres, enfumes 
(fig. 7) et, d’autre part, des paquets de filaments nucleoplasmi¬ 
ques (fig. 6 c et 7). 

Les chromosomes conservent le type villeux, leurs 
poils devenant plus longs et plus nets, mais en gardant leur struc¬ 
ture homogene et leur implantation perpendiculaire a l’axe du 
chromosome, (fig. 3 a 7). Lorsque les filaments chromatiques 
sont coupes perpendiculairement, ces poils fins sont disposes en 
rosette (fig. 5 b et 7). II est alors facile de constater que ce sont 
des poils simples, non des boucles. 
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Dans les noyaux mesuranl 120 p. et plus, on observe, niais 
de fagon ineonstante, nne transfonnation des nucleoles periphe¬ 
riques. Tres volumineux, groupes, bosseles, ils presentent une sorte 
de bourgeonnement, abontissant a la production de boules de 



Fig. 7. 

Noyau de 100 p d’un ovocyte de Triton immature. On voit un gros macro- 
nucleole au repos, des nucleoles peripheriques en multiplication, des chromo¬ 
somes \dlleux, des reliqua.ts de masses plasmodiales et des filaments nucleo- 
plasmiques libres (x 730). 


taille A^ariable, capables de se fragmenter a leur tour (fig. 8). II 
se forme ainsi une couche de micronucleoles, sous-jacents a la 
couronne des nucleoles peripheriques. Nous reAuendrons snr ce 
point en etudiant les OA r aires d’animaux adultes. 


III. Oa’AIRES de Tritoxs adultes. 


Ces OAmires contiennent des ovocytes de divers ages corres¬ 
pondent- a plusieurs poussees successives d’ovogenese: d'apres 
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leur taille et les phenomenes qui se passent a leur interieur, on 
peut les repartir en cinq stades. 

Stade 1 . II correspond a des ovocytes jeunes, dont les noyaux 
mesurent 45 a 80 jjl, exceptionnellement 100 p,. Ils renferment, 
comme ceux des Tritons immatures, des chromosomes villeux, 
des macronucleoles emettant des masses plasmodiales dans les- 



Fig. 8. 

Noyau (110 p) d’un ovocyte de Triton immature, montrant des nucleoles 
peripheriques en bourgeonnement et la couche sous-jacente de micro- 
nucleoles. Au centre, formation de filaments a partir de micronucleoles 
(X 730). 


quelles apparaissent des filaments. Les nucleoles peripheriques 
sont de taille moyenne et presentent des phases de multiplication. 

Stade 2 . Les ovocytes, dont les noyaux mesurent 80 a 100 fx, 
sont caracterises par la formation et la liberation des filaments 
nucleoplasmiques, derives des macronucleoles et qui envahissent 
peu a peu tout le nucleoplasme. Les chromosomes sont toujours 
du type villeux, a poils droits, sans structure visible, mais plus 
longs. Les nucleoles peripheriques peuvent presenter une sorte 
de bourgeonnement. 

Stade 3. Les ovocytes, dont les noyaux mesurent 100 a 200 [x, 
ont un nucleoplasme rempli de la masse enorme des filaments 
derives des macronucleoles et, pour une part, des nucleoles peri¬ 
pheriques. Les macronucleoles, avant acheve leur evolution, 
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disparaissent. Ce n’est que Ires exceptionnellement qu’on en voit 
encore un, dans les novanx de 130 a 150 p. Les chromosomes, du 
type villeux, sont souvent tres difficiles a reconnaitre en raison 
de la petitesse de leurs chromomeres eloignes les uns des autres 
et de la densite des filaments nucleoplasmiques. Les chromosomes 
villeux se transformed en chromosomes plumeux, a mesure que 
les filaments nucleoplasmiques se desagregent. Les nucleoles 
peripheriques sont gros et generalement au repos. 

Stade 4. Ce stade correspond au debut de la vitellogenese 
alors que les noyaux mesurent 200 p (exceptionnellement 150 p a 
300 p). Les filaments nucleoplasmiques ont dispar u ou sont devenus 
rares. Les chromosomes sont nettement plumeux, les poils s’etant 
generalement transformes en boucles. 

Stade 5. Quand la vitellogenese est achevee, les chromosomes 
plumeux se rassemblent au centre de la vesicule germinative, accom- 
pagnes par un nombre croissant de nucleoles qui abandonnent la 
Peripherie et entourent l’amas central de chromosomes. En meme 
temps se forme une poussiere de micronucleoles paraissant provenir 
d’une desintegration de certains nucleoles. Les chromosomes 
presented une fonte de leurs poils et boucles qui se dissocient en 
donnant une poussiere de fins granules siderophiles. II ne reste que 
les chromonemes et leurs chromomeres, qui s’enrichissent en acide 
desoxyribonucleique. Les chromosomes se raccourcissent, recoivent 
un revetement de chromatine et se rassemblent en un micronoyau, 
au centre de la vesicule germinative. 

Apres cette esquisse de revolution des ovocytes dans l’ovaire 
de Tritons adultes, nous etudierons plus en detail les differents 
constituants du noyau. 


CHAPITRE II 

Maeronucleoles, nucleoles, filaments nucleoplasmiques. 

Xous pensons que ces formations ont ete tres insuffisamment 
etudiees par les auteurs. En particulier, nous n'avons trouve 
aucune mention du role, cependant si frappant, des macronucleoles 
dans la genese des filaments nucleoplasmiques ni de la signification 
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de ces derniers et de leurs rapports avec la formation des chromo¬ 
somes plnmenx. 1 

I. Macroxucleoles 

Ces nucleoles de grande taille, mesurant jusqu’a 10-15 p. de 
diametre, sont caracterises par le fait qu'ils se trouvent en plein 
nucleoplasme et non a sa peripherie comme les nucleoles ordinaires. 



Fig. 9. 

Noyau (60 p) d’un jeune ovocyte de Triton adulte. On voit les chromosomes 
villeux, un macronucleole au repos. Pas de filaments dans le nucleoplasme 
(X 730). 

Nous avons observe que, cliez les Tritons immatures, imme- 
diatement apres la metamorphose, alors que les noyaux mesurent 
65 a 80 p, les macronucleoles entrent en activite. L’un d'entre eux, 


1 Cependant Carnoy et Lebrun (1897) ont figure, dans un noyau d’ovocyte 
de Salamandra maculosa , un macronucleole, d’ou sort une masse plasmodiale 
et, d’autre part, des amas de filaments nueleoplasmiques (fig. 21 et 30 de leur 
memoire). Toutefois, ils n’ont pas compris Porigine de ces filaments et n’ont 
pas su les distinguer des chromosomes. Marechal (1907) a figure, dans son 
etude des ovocytes de Pristiurus, une grosse masse nucleolaire d’ou paraissent 
sortir des filaments (fig. 102 de son memoire). II attribue ces filaments, soit 
« a un simple alignement de spherules ou de petites masses chromatiques sur 
un filament quelconque du reseau caryoplasmique », soit a de gros nucleoles 
qui, mines et vieillis « degorgent par une breche des structures filamenteuses 
captees jadis par eux ou meme elaborees a leur interieur». 
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an moins, emet des masses plasmodiales qui se fragrnentent et 
donnent naissanee a des paquets de filaments. Cette poussee est 
hative; on ne voit que rarernent le bourgeonnement des masses 
plasmodiales par les macronucleoles. II n’est pas certain que cette 
premiere fournee de filaments persiste. II est possible qu’ils se 



Fig. 10. 

Noyau (85 p) d’un ovocyte de Triton adulte. On voit, outre les chromosomes 
villeux, un macronucleole qui commence a former deux bourgeons; des 
filaments, issus d’une masse plasmodiale et encore agglomeres; des fila¬ 
ments nucleoplasmiques libres (x 730). 

desagregentou meme, comme semblent findiquer certaines figures, 
qu’ils sortent du noyau et se desagregent dans le cytoplasme. 
Une premiere emission de masses plasmodiales n’epuise pas l’activite 
du macronucleole; d’autres n’entreront en activite que plus tard. 

Six a huit mois apres la metamorphose, le processus se repete, 
mais plus lentement, dans les ovocytes de 70 a 125 p. On observe 
plus frequemment la sortie des masses plasmodiales hors du macro¬ 
nucleole en evolution. Ceci se passe dans les ovocytes qui, au 
moment de la metamorphose, devaient avoir des noyaux de 65 a 
70 p et qui ont du etre l’objet d’une premiere liberation de filaments. 
Comme ceux-ci ne s’observent plus, on peut en conclure qu’ils ont 


24 


E. GUYENOT ET M. DAN ON 


ete desagreges on expulses. Les nouveaux filaments qui se forment 
se repandent dans un nucleoplasme absolument clair et homogene. 

L’evolution des macronucleoles, dans les ovaires adult e s ? 
s’observe dans les ovocytes jeunes qui represented une poussee 



Fig. 11. 

Noyau (95 \l) d’un ovocyte de Triton adulte, montrant un macronucleole en 
bourgeonnement, une masse plasmodiale avec grains, deux autres dont se 
degagent des filaments et des groupes de filaments dans le nucleoplasme 
(X 730). 

recede. Les macronucleoles, nettement visibles au debut de la 
periode de croissance, alors que les noyaux ont 30 a 40 p,, sont au 
nombre de deux, trois, rarement quatre. D’un noir intense, apres 
coloration par Fhematoxyline ferrique, ils occupent, dans le nucleo¬ 
plasme, le centre d’une aire claire, resultant vraisemblablement 
d’une retraction due a la fixation (fig. 9). 

G’est a la fin du premier stade dans les noyaux mesurant de 
65 a 80 [i que, comme dans les Tritons immatures, les macronucleoles 
entrent en activite. Ils presented une ou deux saillies un peu moins 
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foncees (fig. 10 a 12) qui loin* donnent parfois uno forme en citron. 
Pendant le deuxidme stade (noyaux de 80 a 100 jjl) et ie debut 
du troisieme (100 a 150 g), ces sail lies s’allongent hors du macro- 
nucleole on donnant naissance a des masses pi a s m o - 



Fig. 12. 

Noyau (95 p.) d’un ovocyte de Triton adulte; on voit un macronucleole en 
bourgeonnement, de reliquats de masses plasmodiales et un paquet de 
filaments encore agglomeres (x 730). 

diales, d’aspect enfume, dans lesquelles on distingue des 
points sombres, colores en noir (fig. 11, 12 et 13). 

Ces masses, de forme et de dimensions tres variables, se 
detachent, occupent quelque temps le centre d’un halo clair sem- 
blable a celui qui entoure les macronucleoles (fig. 14, 15). On y 
observe toujours des grains sombres en meme temps que se forment, 
sans doute a partir de ces grains, des filaments encore courts et 
mal delimites. Ces masses peuvent rester sur place et, apres 
dissolution de leur substance fondamentale, se transformer en 
un amas spherique de filaments de plus en plus nets et longs 
(fig. 10, 12). 
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Souvent aussi ces masses plasmodiales se desagregent, donnant 
naissance a plusieurs masses secondaires, de forme tres irreguliere 
(fig. 11, 13) dans lesquelles on reconnait soit les grains sombres, 
soit les filaments en formation. On voit ces filaments se degager 
de ces petites masses plasmodiales dans lesquelles ils restent 



Fig. 13. 

Noyau (120 (x) d’un ovocyte de Triton adulte: un macronucleole en bour- 
geonnement; une masse plasmodiale d’ou sortent des filaments; des reli- 
quats de plasmodes et des filaments libres; chromosomes villeux (x 730). 

encore partiellement enchasses. On pent suivre souvent avec une 
grande nettete 1’organisation de ces filaments a l’interieur d’une 
masse plasmodiale en desagregation (fig. 14 b). 

Finalement, les debris des masses se voient encore sous forme 
de boules grises, plus ou moins volumineuses (fig. 12 et 13), tandis 
que les filaments qui en sont sortis restent enchevetres en nombre 
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variable (fig. 10, 11, 12). Dans la suite, cos filaments, dcvemis 
fibres, mais encore en groupes (fig. 15), se dispersenl dans tout le 
nucleoplasme. 

Cette evolution (fig. 10) pent s'observer a plusieurs reprises, 
car une premiere emission de masses plasmodiales n’epuise pas 
Tactivite d’un macronucleole. De plus, les divers macronucleoles 



Fig. 14. 

Masses plasmodiales et formation des filaments nucleoplasmiques dans les 
noyaux d'ovocytes de Triton adulte (x 730). 

a) Noyau (85 p) contenant trois masses plasmodiales avec grains et filaments 
► en formation; groupes de filaments liberes dans le nucleoplasme. 

b) Noyau (80 p) montrant une masse plasmodiale en desagregation avec libe¬ 
ration de filaments. 

ne fonctionnent pas tous en meme temps. II resulte de ces deux 
faits que l'on peut obserA r er simultanement remission dfirne masse 
plasmodiale par un macronucleole et la formation de filaments 
dans des masses fibres proA^enant d’une poussee anterieure (fig. 11, 
12 et 13). 

Quand un macronucleole arrh^e au terme de son eAmlution, 
il est plus petit, moins colorable. Ce n'est que tres rarement qiron 
en rencontre encore dans des noyaux de 150 p. Nous en aAmns 
observes qui n'aAmient qufime teinte grise, aA^ec des points sombres 
Ausibles a l’interieur. Sans doute de tels macronucleoles etaient-ils 
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destines a disparaitre apres une ultime genese de filaments. A la 
fin du stade 3 (noyaux de 150 a 200 p.), le nucleoplasme se trouve 
bourre d’innombrables filaments qui lui donnent nn aspect sombre 
et empechent souvent de discerner les chromosomes (fig. 25). 



Fig. 15. 

Noyau (115 p) d’un ovocyte de Triton adulte: nucleoles peripheriques en bour- 
• geonnement; reste d’un macronucleole; filaments fibres ou encore groupes 
en amas; chromosomes villeux (x 730). 

Notre description correspond a ce que Ton voit dans les prepa¬ 
rations colorees a l’hematoxyline ferrique. Les macronucleoles 
ne se colorent jamais par le Feulgen; si Ton ajoute une coloration 
de fond par le vert lumiere ou le jaune de metanile, ils sont, comme 
le protoplasme, faiblement verts ou jaunes. Apres traitement par 
la pyronine-vert de methyle, ils restent incolores. Si l’on admet 
avec J. Brachet que la pyronine colore l’acide ribonucleique, le 
caractere negatif des deux essais indique que les macronucleoles 
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i\e contiennent ni acide desoxyribonucloique ni acide ribormcleique: 
ils ne sont done [lies do nature nucleoproteique. 

Apres coloration par riiemalun puis par le picro-indigo-carmin, 
ee qui fail virer au rouge-orange les parties qui out retenu 1’herna- 



Fig. 16. 

Photographies de macronucleoles et de masses plasmodiales dans des noyaux 
(120 |jl) d’ovocytes de Triton adulte (x 860). 

a) Macronucleole et masse plasmodiale s’en detachant; 

b) Macronucleole avec prolongement indiquant une emission anterieure; 
masse plasmodiale oil s’organisent des filaments; 

c) Macronucleole et masse plasmodiale oil se differencient des filaments; 

d) Desagregation d’une masse plasmodiale liberant des filaments (Gf. fig. 6 , b). 


lun, les macronucleoles sont bleu vert, mais avec des grains rouges 
a leur interieur. De meme, apres le Giemsa, ils sont bleu violace, 
mais contiennent des grains nettement bleus. Apres la coloration 
par le Mann (bleu de methyle-eosine), ils sont generalement bleus 
avec des masses rouges a leur interieur (fig. 17 a). Toutes ces 
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reactions indiquent une constitution heterogene. Celle-ci se precise 
an moment de remission des masses plasmodiales. Dans les prepa¬ 
rations colorees au Mann, les macronucleoles eux-memes sont 
bleus, tandis que les masses plasmodiales qui en sortent sont d’un 
beau rouge (fig. 17 b) et presentent, a leur interieur, des grains et 
des filaments d’un rouge plus sombre (fig. 17 c). Apres allongement 
et liberation, ces filaments ne conservent qu’une teinte rose. Dans 



b 


a 


c 


Fig. 17. 


Macronucleoles colores au Mann (bleu = gris clair; rouge = noir) (x 730). 

a) Macronucleole bleu renfermant des corps internes rouges; 

b) Bourgeonnement d’une masse plasmodiale, coloree en rouge; 

c) Masse plasmodiale rouge d’ou sortent des filaments rouge sombre. 

les preparations colorees a 1’azan, les macronucleoles au repos sont 
rouges a orange. Les masses plasmodiales sont generalement 
bleues, mais peuvent etre colorees en jaune orange avec des fila¬ 
ments plus sombres a leur interieur. 

Ces faits indiquent des affmites tinctoriales distinctes des 
macronucleoles et des produits de leur bourgeonnement. Par 
comparaison avec ce que donne le Mann pour d’autres cellules 
telles que celles de Fhypophyse anterieure, on peut eonsiderer que 
la teinte bleue indique une basophilie et la coloration rouge une 
acidophilie. Toutefois, comme cela est frequent avec ce genre de 
colorant, les differenciations observees ne sont pas constantes. Les 
debris des masses plasmodiales, ainsi que les fdaments libres dans 
le nucleoplasme, peuvent etre rouges, mais aussi bleus ou en partie 
rouges et en partie bleus. On ne peut done conclure a une difference 
constants dans les affmites vis-a-vis du colorant. 
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Nous rappelleroos, an sujet do I’apparilion des filaments dans 
on a partir des nucleoles, ([ue B ehniiaiu), II agi enau ot Obehling 
(1952), etudiant an microscope electronique los micleoles de 
cellules hepatiques on spleniques de rat, y out observe line structure 
filamenteuse. 


II. XUCLEOLES UER1PIIERIQUES. 

Les micleoles, situes a la peripherie du noyau, en contact plus 
ou moins etroit avec la membrane nucleaire, sont, en raison de 
leur nombre, une des structures les plus caracteristiques des 
ovocytes de Batraciens. 

Pendant toute la periode de croissance, leur nombre s’accroit 
a peu pres comme la surface de la sphere, mais ce rapport n’est 
que tres approximatif car les micleoles varient aussi de dimensions. 

L’augmentation numerique des nucleoles resulte d’un pheno- 
mene de multiplication, tenant de la division et du bourgeonnement. 
On v oit les nucleoles primitivement spheriques s’allonger, s’etaler 
contre la membrane nucleaire en prenant des formes irreguliere- 
ment bosselees (fig. 18 a). Par etirement, les bosses s’ecartent les 
lines des autres, encore reliees par des ponts etroits, des filaments,, 
puis deviennent independantes (fig. 18 b ). D’autres nucleoles 
acquierent, vus de face dans des calottes de noyaux, des formes 
tres irregulieres, en raquette, polygonales, ramifiees; ils emettent r 
a la fagon de bourgeons (fig. 19), des nucleoles plus petits, rattaches 
temporairement a la masse principale par des ponts filamenteux r 
puis libres. 

Ce processus de multiplication s’observe aussi bien a partir 
de nucleoles deja gros, dans des noyaux de 100 a 150 g, que dans 
le cas de nucleoles plus petits (fig. 5), comme cela se volt dans les 
OA r aires de Tritons immatures, immediatement apres la meta¬ 
morphose, ou dans les ovocytes jeunes des ovaires adultes. Cette 
multiplication se repete assez rapidement pour engendrer des 
groupes de 4, 8, 12 nucleoles, de plus en plus petits et de taille 
A T ariable, et peut aboutir parfois a la genese de veritables micro- 
nucleoles (fig. 8). Les groupes ne tardent pas a se dissocier; les 
nou\ r eaux nucleoles se disposent assez regulierement a la face 
interne de la membrane nucleaire et presentent, deslors, un accrois- 
sement de leur masse. 
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Les nucleoles se colorent toujours en noir intense par l’hema- 
toxyline ferrique. Le Feulgen ne les colore pas. Pendant toute la 
periode de la vitellogenese, les nucleoles presentent cependant 
d’abord des granules rouges, plus tard des vacuoles, en nombre 
variable, oil la teinte est plus diffuse et qui semblent indiquer 




Fig. 18 . 

^Multiplication de nucleoles peripheriques dans les ovocvtes de Triton adulte 

(X 730). 

•a) Noyau (95 p) dont les nucleoles sont irreguliers et aplatis contre la mem¬ 
brane nucleaire. On voit un macronucleole, un groupe de filaments nucleo- 
plasmiques, des chromosomes villeux en rapport avec des nucleoles. 
b) Noyau (plus de 100 p) montrant des nucleoles peripheriques en voie de 
multiplication (division et bourgeonnement). 

1’elaboration, a l’interieur des nucleoles, d’acide desoxyribonu- 
cleique. Cependant, dans un but de verification, nous avons colore 
par le reactif de Schiff des coupes du meme ovaire, dont les unes 
ont ete soumises a l’hydrolyse chlorhydrique, les autres non. Or, 
dans ces dernieres, on observe, dans les nucleoles peripheriques, 
les memes grains ou vacuoles colores en rouge, peut-etre moins 
intensement. Nous pensons utile de signaler cette cause d’erreur. 
La coloration rouge, obtenue sans hydrolyse, peut etre due, soit 
u une recoloration de la fuchsine, a la suite d'une reaction differente 
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tie cello impliquaut la presence do l’acido desoxyriboimcleique, 
soit a line fixation, par certains constitnants des nucleoles, de 
l’aldeliyde formique, en raison de la presence de formal dans le 
fixateur. 

Apres coloration par le vert de metliyle-pyronine selon IJnna, 
les nucleoles restent incolores dans les jeunes ovocytes (noyaux de 35 
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Fig. 19. 


Calotte d’un noyau d’ovocyte de Triton adulte: les nucleoles peripheriques 
sont vacuolises et de forme irreguliere; un macronucleole pret a bour- 
geonner; une masse plasmodiale ou s’organisent des filaments; des chromo¬ 
somes villeux (x 730). 

a 70 p.). Plus tard, il se colorent regulierement en rose par la 
pyronine. Ils sont done producteurs d’acide ribonucleique. Ils se 
colorent en bleu vif par le Giemsa, en rouge par le Mann. Apres 
coloration a l’azan, ils ont une teinte rouge orange; cependant si 
on a faiblement colore par Fazocarmin, ils se teignent en jaune et 
renferment a leur interieur des grains rouges et des bleus. Ils ont 
manifestement une constitution heterogene. 

Les nucleoles sont susceptibles d’engendrer, par divers procedes, 
des filaments nucleoplasmiques s’ajoutant a ceux qui sont issus des 
macronucleoles. Dans un premier mode, le point de depart serait 
constitue par les micronucleoles qui resultent d’une intense mul¬ 
tiplication et qui occupent une zone du nucleoplasme plus interne 
qne la couche des nucleoles peripheriques (fig. 8). On voit alors de 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 3 
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ces grains siderophiles s’etirer en un court filament droit ou recourbe 
en U que terminent deux renflements resultant de leur dedouble- 
ment (fig. 20, a , b ). Ces formations s’allongent, s’etirent, deviennent 
de longs filaments qui se montrent constitues d’une serie de grains 



Fig. 20. 

Formation de filaments epais a partir de micronucleoles (x 730). 

a) Les nucleoles se sont multiplies jusqu’a formation de micronucleoles; 
certains, passant en profondeur, s’etirent en batonnet, en U et s’allongent 
en filaments a structure granulaire; 

b) Des micronucleoles s’etirent en formant des filaments epais; 

c) Divers stades de formation de filaments epais a partir de petite nucleoles. 
Dans les trois figures, comparez ces filaments sombres aux filaments nucleo- 
plasmiques ordinaires, plus courts et plus minces. 


plus colorables. Ces filaments sont plus longs, plus grossiers, plus 
colorables, plus irreguliers aussi que les filaments provenant des 
macronucleoles. Ils s’observent dans la couche peripherique du 
noyau, la ou se trouvent les micronucleoles qui n’ont pas encore subi 
cette transformation (fig. 20 c). 
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l ne variante do eo procede a pour point de depart des nucleoles 
qui ont quitte la peripheric et penetre dans le nucleoplasme. 11s se 
deforment, emettent des prolongements, s'etirent, se recourbent 



Fig. 21. 

Transformation en filaments d’un nucleole avant emigre en profondeur 

(X 1268). 

a) Xucleole prenant un aspect ramifie; 

b) Etirement du nucleole en une masse filamenteuse: 

c) Commencement de liberation des filaments; 

d) Filaments epais libres. resultant de cette transformation. 


(fig. 21, cl b). Finalement, ils se transforment en filaments gros- 
siers (fig. 21, c) qui s’allongent, se regularised et deviennent. ici 
encore, des filaments nucleoplasmiques (fig. 21, d) beaucoup plus 
^ngs. epais et sombres que les filaments derives de macronucleoles. 
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Nous croyons que ces deux modes de formation, bases sur des 
observations seriees, sont certains. En tout cas, ils permettent de 
comprendre que, dans les noyaux dont le nucleoplasme est bourre 
de filaments, on observe toujours deux sortes de filaments, des fins 
et des plus grossiers. Toutefois, la genese des filaments epais par 
1’un des processus que nous venons d’examiner s’observe plus 
rarement que celle des filaments minces a partir des macronucleoles: 
il sulfit de jeter un coup d’oeil sur les figures 24 et 25, pour se rendre 
compte de la proportion, dans le nucleoplasme, des deux types de 
formations filamenteuses. 

Le premier processus que nous venons de decrire consiste done 
dans une transformation directe soit de micronucleoles, soit de 
nucleoles entiers. 

II existe un deuxieme mode de production de filaments nucleo- 
laires que nous considerons comme tres probable et que nous nous 
reservons d’etudier ulterieurement plus en detail. Les figures 
relatives a cette genese, si elles sont frequentes dans certains 
ovaires, ne s’observent que rarement dans les autres glandes. On 
voit des nucleoles restes peripheriques ou un peu enfonces dans le 
nucleoplasme emettre de fms prolongements dont les uns sont courts 
et termines par un petit renflement, dont les autres sont plus longs 
et constituent de veritables filaments mais qui sont plus fms que 
ceux que Ton rencontre libres dans le nucleoplasme (fig. 22, a). On 
peut supposer que ces filaments se detachent, s’epaississent et 
deviennent des filaments nucleoplasmiques semblables a ceux qui 
proviennent des macronucleoles. Si ce processus vient, dans la suite, 
a etre confirme, on comprendrait, eu egard au nombre considerable 
des nucleoles, que l’on finisse par observer un veritable remplissage 
du nucleoplasme par d’innombrables filaments. 

A l’appui de cette interpretation, on peut aussi citer le fait que 
tres frequemment, les premiers filaments sont localises surtout dans 
la couche des nucleoles peripheriques (fig. 22, b) et a leur contact 
immediat. On comprend cependant qu’il est difficile de dire s’il 
s’agit de filaments macronucleolaires qui ont gagne la couche 
externe du noyau ou de filaments nucleolaires formes sur place. 
Ajoutons que Schultze (1882) avait deja vu, chez le Triton, des 
nucleoles s’accroitre, se vacuoliser et fmalement se briser en 
fragments dont certains sont filiformes. 

Nous avons egalement observe cette vacuolisation des nucleoles 
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qui est peut-etre le prelude a la formation de filaments nucleoiaires. 
Des nucleoles, deja voluinineux, acquiererit des formes irregulieres 
qui se voient part iculierement bien sur des sections correspondant a 
des calottes de noyaux (fig. 18). Ces nucleoles sent creuses d’une 
on deux cavites ()lus claires. Sur les autres sections, ces nucleoles 



Fig. 22. 

Types de transformation des nucleoles peripheriques (x 730). 

a) Nucleoles emettant de nombreux filaments de formes et de dimensions 
variables; 

b) Nucleoles presentant une masse sombre et une partie bulleuse plus claire; 
filaments tres proches des nucleoles. 

montrent une ou plusieurs billies claires, saillant a leur surface. 
Dans les colorations a Thematoxyline ferrique, les bulles sont 
incolores ou de teinte enfumee, alors que le reste du nucleole est 
parfaitement noir (fig. 22 b et 23 a). 

II s’agit evidemment d’une segregation en deux substances 
ayant des affinites tinctoriales differentes. Dans les preparations 
traitees par le Mann, les parties sombres des nucleoles sont colorees 


38 


E. GUYEX0T ET M. DAXOX 


en rouge, tandis que les bulles claires sont bleues. Apres coloration 
par le vert de methyle-pvronine, les nucleoles sont colores en rouge 
en raison de leur teneur en acide ribonucleique, tandis que les bulles 
restent incolores. Apres le Giemsa, les nucleoles sont bleus et les 
bulles dam rose violace. 



Fig. 23. 


a) Noyau (100 p.) presentant des nucleoles aplatis, des nucleoles bulleux, des 
amas de filaments proches des nucleoles, des chromosomes villeux et des 
reliquats de masse plasmodiale (x 730). 

b ) Noyau dans lequel on voit un macronucleole, des residus de masses plas- 
modiales. De petits corps gris, dont certains paraissent accroches aux chro¬ 
mosomes villeux, correspondent peut-etre a Fexpulsion de la substance 
claire des nucleoles bulleux (x 730). 

Que deviennent ces bulles ? II est tres probable qu’elles sont 
expulsees, mais le fait ne pourrait etre saisi que sur le vivant. On 
observe parfois cependant des noyaux, dont les nucleoles peripheri- 
ques ne contiennent que la substance siderophile colorable en noir, 
tandis que le nucleoplasme renferme d'assez nombreux corpuscules, 
de forme irreguliere, de teinte grise, groupes ou isoles, parfois fixes 
sur les chromosomes (fig. 23 b) qui pourraient representer la 
substance expulsee par les nucleoles. Toutefois, cela n’est pas 
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certain et la substance des bulles pourrait tout aussi bicn diffuser 
dans le nucleoplasme on passer dans le cytoplasme. 
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Fig. 24. 

a) Noyau de 120 p, dans lequel on distingue des chromosomes villeux a poils 
deja longs et une rosette; le nucleoplasme est rempli de filaments nucleo- 
plasmiques minces et de quelques filaments epais (x 730). 

b) Noyau de 130 p. dans lequel on ne distingue des chromosomes villeux que 
la file des chromomeres. Nucleoplasme rempli de filaments minces et epais 
(X 730). 


Ce qui parait certain, c’est que les nucleoles, de constitution 
heterogene, represented de minuscules laboratoires ou s’elaborent 
bien des substances (acide ribonucleique; substance des bulles 
claires) et qui jouent certainement un role important dans le 
metabolisme de l’ovocyte. 
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111. Filaments nucleoplasmiques. 

Nous groupons sous ce norn la masse des lilaments qui sont 
libres dans le nucleoplasme, qu’ils aient une origine macronucleolaire 
on nucleolaire. A certains moments, le nucleoplasme est si rempli 
par ces formations (fig. 24 a, b et 25) que les chromosomes ne s’y 
voient que difficilement ou meme echappent completement a 
l’observation. Ces filaments sont si apparents, si differents aussi des 
structures beaucoup plus fines que certains fixateurs (le Bouin 
notamment) font apparaitre artificiellement dans le sue nucleaire^ 
que nous sommes etonnes que les auteurs ne les aient pas signales. 
Ruckert (1892) a simplement indique, dans les ovocytes de 
Selaciens, la presence d’un reseau achromatique, prenant faiblement 
les colorants et qu’il est difficile de distinguer des chromosomes. 
Brachet (1929) a vu, chez les Batraciens, le noyau « rempli, a des 
degres quelque peu varies, de granules et de filaments qui prennent 
le colorant de la basichromatine »; il. ajoute simplement que cet 
enrichissement en materiaux basophiles ne correspond pas a un 
enrichissement en acide desoxyribonucleique. 

11 y a, nous l’avons vu, deux sortes de filaments nucleoplasmi¬ 
ques. Des filaments fins, diversement contournes, mesurent 5 a 10 p. 
de longueur. Apres coloration a fhematoxyline ferrique convenable- 
ment differenciee, ils se montrent formes par une file de grains 
plus colorables. Ils ressemblent alors beaucoup aux poils ou frag¬ 
ments de boucles des chromosomes plumeux qui se formeront plus 
tard. Moins nombreux sont les filaments epais, plus longs (10 a 15 p,), 
plus colorables qui ont aussi une constitution granulaire plus confuse 
(fig. 24 a, b et 25). 

Ces divers filaments se voient bien dans les preparations legere- 
ment surcolorees a fhematoxyline ferrique; les filaments fins sont 
gris avec des points plus sombres; les filaments epais sont presque 
noirs. Par ailleurs, ces filaments ne se colorent certainement pas par 
le Feulgen. Ils ne retiennent electivement aucun des colorants que 
nous avons utilises. Cette achromaticite explique qu’ils aient si 
souvent echappe aux observateurs. Meme s’ils ne sont pas colores 
ou ne le sont qu’a peine, on les distingue aisement, en diaphragmant 
fortement. Cet enorme materiel qui encombre le nucleoplasme et 
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qui provient des diderentes formations nucleolaires, doit jouoi* im 
role important dans le melabolisme de l’ovocyte. II est probable 
(prime partie se desagrege on se dissout et passe dans le cytoplasme. 



Fig. 25. 

Noyau de 120 [jl, dont le nucleoplasme est litteralement bourre de filaments 
minces et de quelques filaments epais au point que les chromosomes y sont 
indiscernables (x 730). 


Ce qu’il v a de certain, comme nous le verrons, c’est que ces fila¬ 
ments se desintegrent au moment meme ou les chromosomes 
villeux se transforment en chromosomes plumeux et qu’il y a la 
plus qu’une simple coincidence. 
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CHAPITRE III 
Les chromosomes. 

Les chromosomes, tres nets dans les jeunes ovocytes, s’allongent 
considerablement pendant la periode de croissance. Us deviennent 
alors si fins, constitues par une file de chromomeres minuscules 
si eloignes les uns des autres, que l’on a souvent conclu a leur 
disparition, suivie d’une neoformation. C’est ce qu’ont admis les 
anciens observateurs tels que Schultze (1887), Carnoy et Lebrun 
(1897-1900), Fick (1893-99), Born (1892-94). 

Contre cette conception qui etait admissible a l’epoque ou elle 
fut presentee, H. King (1908) a reagi: chez Bufo lentiginosus , 
dit-elle, on n’observe jamais un noyau ou il n’y ait pas de chromo¬ 
somes; c’est ce que confirment les recherches plus modernes de 
Dodson (1948) et de Duryee (1950). Ce dernier, travaillant sur 
des noyaux non fixes ni colores, a pu sortir les chromosomes du 
noyau, les etirer, les mesurer. Nos propres observations avec le 
microscope au contrasts de phase nous ont convaincn que les 
chromosomes peuvent se voir sur le vivant, meme a des stades ou 
la simple observation microscopique est impuissante a les reveler. 
En ce qui concerne le materiel fixe et colore, en dehors de quelques 
cas oil le nucleoplasme n’est plus qu’un feutrage dense de filaments, 
nous avons constate que les chromosomes sont toujours visibles 
d’un bout a l’autre de bovogenese. La question de la perennite 
des chromosomes, qui avait ete le point de depart de ce travail, 
ne se pose done plus. 

Nous distinguerons, dans 1’evolution des chromosomes des 
ovocytes, quatre stades: les chromosomes filamenteux, formes 
d’une file de chromomeres; les chromosomes villeux; les chromo¬ 
somes plumeux; enfin, la disparition des poils et boucles et la 
condensation des chromosomes preparatoire a la premiere division 
de maturation. 


I. Chromosomes filamenteux. 

Nous ne reviendrons pas sur la description que nous avons 
donnee des chromosomes, dans les ovocytes larvaires. Us se pre- 
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sen ten l, a fhematoxyline ferrique, comine line file do cliromomeres 
assez allonges pour so toucher par endroits (fig. 1 et 2). Les monies 
ovocytes (30 a 35 p). etudies a pres coloration au Leulgeri, presen- 
tent des cliromomeres plus fins, bien qu’mi pen empates par place 





Chromosomes filamenteux et villeux, colores au Feulgen (x 730). Its sont 
disposes par paires dont. les elements torment entre eux des chiasmes. 

a) noyau de 35 p; b) noyau de 33 p; c) noyau de 65 p; d) noyau de 65 p. 

(fig. 26 a, b). L’acide clesoxyribonucleique n’est done pas limite 
strictement aux cliromomeres, mais revet, par places, le chromo- 
neme. Cette disposition se rencontre encore dans des noyaux de 
60 p (fig. 26 c). Ces chromosomes, dont certains ont une grande 
longueur, sont toujours groupes par paires et torment des chiasmes 
(fig. 26 c, d) dont la disposition parait caracteristique pour chaque 
paire. 
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II. Chromosomes yilleux. 

Dans les noyaux de 70 a 100 p (fin du stade 1 et stade 2), ou 
le nucleoplasme est encore clair, non obscurci par la masse des 
filaments, les chromosomes, apres coloration a l’hematoxyline 
ferrique (fig. 3 a 5), ont conserve Faspect de longs filaments, formes 
d’une file de traits chromatiques, les chromomeres, dans lesquels 



Noyau de 100 p., colore au Feulgen. On reconnait les chromosomes dont les 
chromomeres sont colores en rouge. Les poils (type villeux) sont incolores, 
mais se distinguent si Ton diaphragme fortement (x 730). 

le chromoneme reste incolore. C’est aussi ce que l’on observe, dans 
les preparations colorees au Feulgen (fig. 27), les chromomeres 
etant reduits souvent a de simples points rouges sombres. 

En dehors de cette structure axiale qui ne s’est qu’a peine 
modifiee, les chromosomes se montrent revetus de nombreux poils 
courts, droits, d’aspect homogene, bien difTerents des futures 
boucles des chromosomes plumeux. Ces poils, legerement teintes 
de gris pale par l’hematoxyline, ne se voient pas, apres coloration 
au Feulgen, sauf si 1’on diaphragme fortement au moment de 
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l’observation (fig. 27). Cos poils lias no paraissont guere avoir ole 
signales quo par Dodson (1948) qui los a observes el figures dans Jos 
noyaux des ovocytes d'Amphiiuna. II les decrit comine des excrois- 
sanc-es courtes, pointues qui augmentent de nombre et s’allongent. 

En fait, un aspect villeux s’observe deja dans des noyaux de 
35 a 50 p. (fig. 28), mais cette disposition est alors obscurcie par 



Fig. 28. 

Jeune ovocyte de Triton adulte, mesurant 80 jjl ; dans le noyau (50 p) les chro¬ 
mosomes ont Taspect d’une file de chromomeres et presentent le debut 
du type villeux (x 730). 


la condensation autour du chromosome d’un nucleoplasme plus 
colorable. Plus tard, cette gangue a disparu et les poils se distin- 
guent tres nettement dans le nucleoplasme clair (fig. 9 a 15). 
Lorsque le chromosome est coupe perpendiculairement a son axe 
(fig. 5, 7, 12 et 24), les poils sont deja disposes en rosette , comme 
le seront les boucles des chromosomes plumeux. On peut done 
penser qu’il y aura continuite de structure entre les deux types 
de formations. 
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Tandis que les chromosomes, etudies a ce stade au Feulgen, 
nous apparaissent comme une simple file de points chromomeriques, 
Dodsox trouve que. dans les noyaux de 60 a 150 p, non seulement 
les chromomeres, mais le chromoneme lui-meme sont colores. 



Fig. 29. 

Ovocyte atypique dam ovaire de Triton adulte. Le cytoplasme est anorma- 
lement clair; les chromosomes sont colorables sur toute leur longueur 
d’une facon continue et trop courts. Dans le noyau de 70 p. on n’apercoit 
ni macronucleoles. ni filaments nucleoplasmiques (x 730). 


II est possible que, chez Amphiuma, l’axe du chromosome contienne 
egalement de l'acide desoxyribonucleique, mais ce n*est pas le 
cas chez le Triton. 

Xous pensons utile, a ce sujet, de signaler une cause d‘erreur 
possible. On trouve toujours, dans les ovaires de Tritons adultes, 
quelques ovocytes qui sont caracterises par trois particularites. 
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lls ont un cytoplasmo anormaleinent clair; ils presentent des 
chromosomes qui attirent feed par lour not tote (fig. 29). Co sont 
des filaments chromatiques continus mais non poilus, so colorant 
intensement, disposes par paires avoc chiasmes et moins allonges 
que normalement. Rnfin, ces ovocytes sont romarquables par la 



Fig. 30. 

Noyau de 100 p montrant V aspect des chromosomes villeux, a chromomeres 

tres fins (x 730). 


petit esse de leurs nucleoles et par 1‘absence de macronucleoles et, 
plus tard, de filaments nucleoplasmiques. Nous pensons qu’en 
depit de la nettete de leurs chromosomes, ces ovocytes ne sont 
pas destines a evoluer au dela d’un certain stade et sont abortifs. 

A mesure que le noyau grossit, les chromosomes, disperses 
dans le sue nucleaire, deviennent tres allonges, constitues par une 
file de chromomeres extremement fins. Ils sont cependant encore 
bien visibles dans des noyaux de 90 a 100 p (fig. 30). Au Feulgen, 
les chromomeres deviennent d’une petitesse extreme et dans 
des noyaux de 135 p et plus, sont extremement difficiles a aperce- 
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voir. II en est de meme pour les chromosomes plumeux des stades 
ulterieurs. 

Nous dirons, a ce sujet, quelques mots des difficultes que nous 
avons rencontrees en appliquant la technique de Feulgen aux 
ovocytes de Triton. Nous possedions un reaetif de Schiff qui, avec 
le traitement normal, colorait admirablement les noyaux des 
cellules folliculaires, ceux des ovocytes jeunes, mais ne revelait 
absolument rien dans les ovocytes de 100 p et plus. En vain, nous 
modifiames les durees d’hydrolyse et de coloration. Cependant, 
dans des coupes de testicules utilisees comme temoin, tout ce qui 
ntait chromatine etait parfaitement colore. Nous preparames de 
nouveaux reactifs de Schiff, en utilisant la technique donnee par 
Brachet: memes insucces. Aussi nous crumes-nous autorises a 
affirmer qu’a certains stades les chromosomes ne se coloraient pas 
par le Feulgen. 

Brachet (1929) connut les memes difficultes. Apres fixation 
par le sublime acetique, les chromosomes ne se coloraient pas dans 
les gros noyaux; l’auteur devait revenir sur cette affirmation et 
annoncer, en 1940, que les chromosomes se coloraient bien, mais 
a la condition de fixer le materiel au Bouin-Allen au lieu du sublime 
acetique. Ceci nous conduisit a utiliser les fixateurs les plus divers, 
sans resultat. Finalement, nous retrouvames une vieille fuchsine 
de Griibler qui, preparee par la methode de Brachet, nous donna 
un reaetif de Schiff qui enfin colorait les chromomeres extremement 
fins dans les chromosomes a tous les stades. Encore parfois a-t-on 
de la peine a reconnaitre, ga et la, des files de minuscules grains 
rouges eloignes les uns des autres. 

II est evident qu’a certains stades (debuts de chromosomes 
plumeux et apres), les chromomeres de Triton ne renferment 
— et probablement pas tous — que des quantites minimes d’acide 
desoxyribonucleique. La chose doit d’ailleurs varier avec les 
animaux: Dodson, chez Amphiuma , peut colorer par le Feulgen 
le chromoneme et meme la base des pods. Brachet (1940), par 
contre, declare que, chez la Grenouille, la reaction de Feulgen 
est negative pendant la periode de grand accroissement. Koltzoff 
(1938), travaillant sur les ovocytes de Triton, a eu des difficultes 
semblables a cedes que nous avons rencontrees, pour colorer au 
Feulgen les chromosomes plumeux. Toutefois, il ne les a pas 
,surmontees et a cru pouvoir affirmer que la reaction de Feulgen 
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esl negative deja avant la formation des «lampbrush chromosomes)) 
et qu'clle le reste jusqu’a ce qne Faspect plumeux ail disparu, juste 
avant la mitose do maturation. Nous savons quo ce n’est pas exact, 
mais la difficulte quo Ton eprouve a avoir dos reactions positives 
indique la tres faiblo tenour de cos chromosomes on acido 
desoxvribonucleique. 


111. Passage des chromosomes villeux aux chromosomes 

PLUMEUX. 

Dodson, qui est le seul, apres King, a avoir reconnu les poils 
fins qui caracterisent Petat villeux des chromosomes, decrit dans 



Fig. 31. 

Portion d’un noyau de 150 montrant des chromosomes villeux a poils longs 
et droits et un nueleoplasme encore rempli de filaments nucleoplasmiques 

les noyaux de 80 u 1 apparition sur le chromosome d’expansions 
pseudopodiformes, dont les unes sont des poils bien definis, dont 
les autres ont une extremite elargie. Nous n’avons rien vu de 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 4 
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semblable, si ce if est la plus grande densite que presentent, surtout 
a leur extremite, les poils du type villeux tres allonges et se trans¬ 
formant en poils de chromosomes plumeux. 

Nous relaterons nos observations en partant de F aspect observe 
dans des novaux de 150 a (fig. 31). Le nucleoplasme dans lequel 
on recommit les chromosomes du type villeux, a poils toujours 



Fig. 32. 

Partie d’un noyau de 160 p montrant des chromosomes villeux a poils tres 
longs, une rosette et des fdaments nucleoplasmiques commengant a se 
desintegrer en granulations (x 730). 


droits, homogenes, mais plus longs, est rempli de filaments nucleo¬ 
plasmiques minces et de quelques filaments epais. D’assez nombreux 
granules siderophiles proviennent, de toute evidence, d’un debut 
de desagregation des filaments. La ou le chromosome est coupe 
perpendiculairement a son axe, ses poils dessinent une rosette 
(fig. 24 et 33). 

La fragmentation des filaments se poursuit, donnant un nombre 
croissant de granules (fig. 32). A ce moment, les longs poils des 
chromosomes villeux se chargent a leur extremite d’une matiere 
plus chromophile, tandis que les filaments diminuent nettement de 
nombre. Les deux phenomenes marchent de pair: diminution et 
disintegration des filaments; croissance et charge chromatique des 
poils de chromosomes (fig. 33 a). Ceci s’observe dans le noyau 
(150 p.) d’ovocvtes dont la vitellogenese n’a pas encore commence. 
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An moment on apparaissent, a la peripheric du cytoplasme, les 
tout premiers granules (te vital 1 us, le noyau (180 p) presente 
encore un etat comparable: les longs poils droits des chromosomes 
son! enrichis en materiaux colorables tandis que les iilaments 



Fig. 33. 

Figures montrant Fenrichissement des poils de chromosomes villeux a mesure 
que les filaments nucleoplasmiques se desintegrent (x 730). 

a) Fragment d’un noyau de 150 p montrant de beaux chromosomes villeux 
dont les poils sont plus epais et colorables, surtout a leur extremite; une 
rosette; filaments et grains resultant de leur desagregation. 

b) Fragment d’un noyau de 180 p; les extremites des poils de chromosomes 
se colorent fortement; deux rosettes: la plus grande partie des filaments 
sont deja reduits en grains. 

nucleoplasmiques sont beaucoup moins nombreux et en voie de 
desagregation (fig. 33 b ). La surcharge en substance colorable qui 
avait debate a l’extremite libre du poil s’etend maintenant a toute 
sa longueur. Peu apres, alors que la vitellogenese commence, la 
transformation s’acheve (fig. 34, a). Les poils des chromosomes qui 
se sont encore allonges presentent maintenant une structure nette- 
ment granulaire. (Test alors que, sans doute en raison de leur 
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surcharge en materiel, ils se clivent suivant leur longueur: les deux 
moities s’ecartent rune de 1’autre, tout en restant unies a leur point 
d’insertion sur le chromosome. L’espace entre ces deux moities des 
pods primitifs s’agrandit; le poll est devenu boucle. 

La transformation n’est pas rigoureusement synchrone pour tous 
les chromosomes d’un meme noyau. Les uns ont encore de longs pods 



Transformation des poils simples du type villeux en boucles de chromosomes 
plumeux dans des noyaux de 200 p (x 730). 

a) Les poils du type villeux se sont allonges et commencent a se dedoubler 
(les deux chromosomes inferieurs); le dedoublement a constitue de veri- 
tables boucles (chromosome superieur). 

b) On voit tous les passages des poils simples a un debut de fissuration et a 
Touverture des boucles. 


simples ou presentant un debut de clivage; les autres possedent des 
boucles deja parfaitement constitutes. Les fdaments nucleoplasmi- 
ques minces ont disparu ou ne sont plus represents que par une 
poussiere de granulations. On ne voit plus guere, avec quelques 
debris, que des fdaments epais restes inutilises (fig. 34, a et b ). 

Nous pouvons, d’apres ces observations, considerer que les poils 
definitifs, destines a s’ouvrir pour former les boucles, ont une double 
origine. Ils sont constitues, en premier lieu, par les poils droits, 
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expansions du chromosome villoux. II osl Ires vraisemblablo (]iie 
ees poils sont produits ])ar les chromiolcs snr lesquels ils sent 
inseres; ils traduiraient de maniere visible I'activite de synthese des 
genes. IT autre part, les filaments nucleoplasmiques qui remplissent 
le sue nucleaire representent une reserve de materiaux mis en 
liberte lors de leur desagregation. Une partie des substances 
liberees passe probablement dans le cvtoplasme oil la vitellogenese 
va s’amorcer. Le reste se fixe sur les poils des chromosomes d’une 
maniere que nous ne pouvons preciser (adsorption, plus probable¬ 
ment combinaison). 11 en resulte une accumulation de substances 
qui, sans doute en raison de leur charge electriquc, amenent la 
fissuration longitudinale du poil, Tecartement des moities et la 
formation des boucles qui vont persister jusqu’a la fin de la 
vitellogenese. 

Notre description et nos observations bien seriees nous permet- 
tent de rejeter un certain nombre d’interpretations fantaisistes. 
Nous laisserons a Makarov (1946) la responsabilite de pretendre que 
poils et boucles ne sont que des productions artificielles resultant 
de Faction des fixateurs sur le nucleoplasme. Nous rejetterons non 
moins categoriquement Topinion de Ris (1945) d’apres laquelle 
1’apparence poilue des chromosomes serait due au fait que les 
quatre chromatides qu'il leur attribue presenteraient un double 
enroulement majeur et mineur qui n’existe que dans son esprit. 
C’est la pretendue spirale majeure qui, par son developpement, 
produirait Tapparence poilue. 

C’est a une interpretation analogue que recourent Painter 
(1940) et Koltzoff (1938) pour Jesquels les chromosomes plumeux 
seraient le resultat d’une reduplication. Painter suppose que 
chacun comprendrait des millieis de filaments proA^enant d’une 
serie de di\ r isions intranucleaires. C’est beaucoup pour un chromo- 
neme si fin qu’on ne le A r oit pas et pour des chromomeres si minus¬ 
cules qu'ils sont a la limite de la A r isibilite. Ce sont la de simples 
hypotheses gratuites, inspirees directement par ce qu’on croit savoir 
de la constitution des chromosomes geants dans les glandes sali- 
A r aires des larves de Drosophile, qui correspondent a un cas tout a 
fait special. Nous ne retiendrons pas daAmntage Thypothese de 
Painter et Taylor (1942) qui interpretent les poils et boucles 
comme de simples expansions laterales d'une matrice dont 
Texistence reste a demontrer. 
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Pour Duryee (1950), les grains des chromosomes ou chromioles, 
observes surle vivant, sont doubles. Ceci indiquerait que le chromo- 
some est en realite forme de deux chromatides qui restent etroite- 
ment accolees. Nous sommes d’accord avec ce point de vue, car 



Fig. 35. 

Noyau de 140 p, colore a l’hematoxyline ferrique; on voit nettement les paires 
de chromosomes formant des chiasmes et les chromosomes eux-memes 
dedoubles par place en leurs deux chromatides ou les chromioles se repetent 
deux a deux (x 730). 


nous avons vu parfois (fig. 35), et Pexamen sur le vivant confirme 
la chose, ces chromatides s’ecarter Tune de Pautre en certains 
points. Par contre Duryee imagine que le pont qui unit les deux 
chromioles pourrait en s'allongeant donner naissance aux boucles 
des chromosomes plumeux. L’hypothese est ingenieuse, mais est 
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inconciliable avec nos observations detaillees sur la genese do cos 
formations. 

Seul Dodson (1948) nous parail avoir correctement interprete 
la genese des poils et des boucles. Com me nous, il a vu les poils 
courts et precoces des chromosomes (pie nous avons appeles 
villeux. 11 les a vu s’allonger et se diver pour se transformer en 
boucles; par contre renrichissement des poils en substances derivees 
des filaments nucleoplasmiques, qu’il ne mentionne pas, lui a 
completement echappe. 

IV. Les chromosomes plumeux. 

Nous ne consacrerons pas une longue etude a ces structures 
signalees par Schultze (1887), par Born (1892) chez les Amphi- 
biens, que Ruckert (1892) a retrouvees chez les Selaciens et dont 
Marechal (1906) a donne de bonnes figures. 

Les chromosomes plumeux, caracterises par leurs poils trans¬ 
formes en boucles, apparaissent avec les premiers grains de vitellus 
et persistent pendant toute la duree de la vitellogenese. L’axe des 
chromosomes qui ont atteint le maximum d’allongement n’est 
represente, apres coloration an Feulgen, que par une file de points 
minuscules, eloignes les uns des autres, chromioles et chromo- 
meres. Ceux-ci ne comprennent que des traces d’acide desoxy- 
ribonucleique alors que les genes doivent presenter une intense 
activite chimique. 

Le revetement des chromosomes (fig. 36) est typiquement forme 
de boucles, pouvant atteindre une longueur de 10 a 15 p. Ces 
boucles ont une structure finement granulaire, se present ant comme 
une file de petits grains, retenant faiblement fhematoxyline 
(fig. 37), mais ne se colorant jamais par le Feulgen. Dans les coupes 
on observe tres souvent de simples poils parfois fort longs et avant 
la meme structure. On pent evidemment penser que ces poils 
correspondent a des demi-boucles; cependant cet aspect se ren- 
contrant dans des coupes de 12 p d’epaisseur, il parait pen vrai- 
semblable que cette interpretation soit valable dans tous les cas. 
Par contre, lorsque le chromosome est coupe transversalement, les 
rosettes comprennent surtout des boucles (fig. 37). En plus des 
boucles ou poils minces, les chromosomes presentent souvent, en 
certains points, des boucles plus colorables, toujours disposees par 
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paires, a grains plus volumineux (fig. 38). Nous ignorons quelle est 
la signification de ces formations. Peut-etre correspondent-elles a 
des regions du chromosome riches en heterochromatine ? 



Fig. 36. 

Photographie d’un noyau d’un ovocyte de 250 [x montrant des chromosomes 
plumeux, dont on voit bien les chromomeres, ainsi que les poils et boucles. 
En has et a droite, une rosette (chromosome coupe perpendiculairement) 
(X 310). 

Ces poils et boucles ne retiennent electivement aucun colorant. 
La pyronine ne les colore pas. Dans certains Giemsa bien reussis, les 
chromomeres sont bleus, tandis que les poils et boucles sont roses. 
II y a la, semble-t-il, un materiel de reserve qui peut etre le siege 
d’actions de synthese et qui sera utilise tout a la fin de fovogenese. 
A ce moment, en effet, les poils et boucles se desagregeront et 
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lours matoriaux passoront dans lo protoplasmo on ils inlorviendront 
au oours du developpomont. 

Deux faits sont a rotenir. D’une pari, hasped filamenteux 
granulairo quo presentent divorses formations (filaments nucleo- 




■ - v < tAY-tV<i'r { - 

/ > - y y A. a ‘ r*^» 


\ t/ 
■ /'. 




\/ 


' ry 

'sPf* 
;> ' 

’ •* K . 




•-.W-C" 

v* ; 

1 * 




o . 


- r-/ ^ " ' ‘ ’ , . 

v? 0 * f ) 1 \ . / 

■Wi*?---' 

'0> '/JV^ • * 

‘ tpij/, ' \ /y , 

'.y/Old 


‘ ft U 


■ f■ i'.yY°' 

-t < . i> u V> ’ 

■ ; r?•' < V. ;• 

•fcYOV^ • ' '*'■ ‘ 





Fig. 37. 

Chromosomes plumeux typiques dans un noyau de 300 p. \otez les chromo- 
meres, seule partie visible de 1’axe, les poils et boucles d’aspect granulaire 
(X 730). La vitellogenese est en cours. 


plasmiques d’origine macronucleolaire et d’origine nucleolaire; poils 
et boucles de chromosomes): l’etat physieo-chimique du nucleo- 
plasme doit favoriser ces associations qui correspondent peut-etre 
a des phenomenes de polymerisation. D’autre part, a deux reprises, 
il y a accumulation de materiaux qui doivent intervenir a un 


58 


E. GUYENOT ET M. DANON 


moment clonne dans le metabolisme de la cellnle. La masse des 
fdaments nucleoplasmiques, si elle joue un role dans la differencia- 
tion nltime des poils de chromosomes, doit aussi se repandre dans le 
cytoplasme et cette decharge correspond a l’approche de la vitello¬ 
genese. Les materiaux que represented les boucles de chromosomes 
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Fig. 38. 

Chromosomes plumeux dans un ovocyte dont la vitellogenese est achevee. 
Dans le noyau (360 jjl) quelques micronucleoles, des chromosomes plu¬ 
meux portant par place des boucles epaisses disposees par paires (x 730). 

se desagregent, comme nous allons le voir, peu avant Peclatement 
de la vesicule germinative et doivent, repandus dans le cytoplasme, 
conditionner maintes differenciations chimiques preparatories a la 
segmentation et a Pembryogenese. 

V. La vesicule germinative a la fin de la vitellogenese. 

Lorsque la vitellogenese est achevee, le noyau de l’ovocyte a pris 
une forme ovoide. II est enorme, mesurant 450 \x sur 320 a 350 [x. 
Les nucleoles occupent encore la peripherie et les chromosomes 
plumeux sont repartis dans tout le nucleoplasme. 
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1 .0 premier signe de revolut ion ierminale du noyau est le 
rassemblement des chromosomes an centre de la vesicule (fig. 39). 
lls y occupent une aire elliptique on eirculaiie (fig. 40) selon forien- 
tation des coupes. Ces chromosomes qui, ]>ondant Louie la vitello- 
genese ont conserve le type plumeux caracteristique (fig. 37), 



Fig. 39. 

La vesicule germinative a la fin de l’ovogenese, montrant le rassemblement 
des chromosomes au centre. Les nucleoles sont encore a la peripherie 
(X 230). 

commencent a presenter la regression des boucles ou des poils qui 
les revetaient. Les extremites libres des boucles se desagregent, 
si bien qu’on ne voit plus que la base de ces productions; en meme 
temps, le nucleoplasme se remplit cFune poussiere de granulations 
provenant vraisemblablement de la disintegration des boucles 
(fig. 41). Cette interpretation est confirmee par le resultat des 
colorations au Giemsa: les chromomeres sont bleus; les restes des 
boucles sont roses comme les granulations du sue nucleaire, dans la 
zone des chromosomes. Nous pensons qu’il est impossible cLadmettre 
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le point de vue exprime par Painter et par Ris ? d’apres lequel les 
boucles seraient resorbees par le chromosome et non dissoutes. 



Fig. 40. 

Photographie montrant faire centrale de la vesicule germinative oil sont 
rassembles les chromosomes, dont les poils et boucles sont en voie de 
disparition. Aulour, couche de micronucleoles et de granulations (x 1.040). 


Dodson a deja fait remarquer que cette interpretation etait 
insoutenable. 

La disparition des boucles ne se fait pas toujours de la meme 
maniere: tantot toutes les boucles se desagregent; le chromosome 
n’en porte plus que les moignons et quelques filaments libres en 
desagregation represented les restes de boucles detachees (fig. 41); 
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tantot, certaines boucles porsistont encore, alors quo les a litres 
sont reduites a lour portion basalc (lfg. 42). 

Tandis quo Jes chromosomes subissenl cos transformations, un 
nombre croissant do nuclcolos abandon non t la peripheric, viennent 


^ s ■ 

7 • ? . ; 


J * * ‘ 

■ % 
v 

^ 4 


, . ,—Ju* HT. > 


. ^ 


' > s 

•; vr 1 ; 

.*■ ■£? 

• >/ > 


—*", ’' 

2X* x 

% -£■ 
~zf L 

\ xC*'/>ryf- 

\\ 

• ■ 

■ ^ Vx 


' • **. 3f' — * 

-;' \ ^; 

* ' ' 

- . f', ; - 

, ’ j * U y 3tsr , 

•' ; ^„ * 

* ^ . * s*** ■ 

■ ,» ' f ' s «***" 

’51 - 



Fig. 41. 

Chromosomes, rassembles dans une aire de la vesicule germinative, dont les 
poils et boucles sont reduits a l’etat de moignons. Le fond du nucleoplasme 
est rempli de granulations (x 730). 


entourer l’amas central (100 p.) des chromosomes on penetrent a 
l’interieur. Comme ceux qui occupaient la surface du noyau pen¬ 
dant la vitellogenese, ces nucleoles renferment des grains ou des 
vacuoles colorables. 
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Des ce moment, il apparait dans cette region nn grand nombre 
de micronueleoles. II est presqne certain que ces petits elements 
siderophiles — ne se colorant pas par le Feulgen — proviennent 









Fig. 42. 

Chromosomes rassembles au centre de la vesicule germinative en un amas que 
les nucleoles commencent a encercler. La plus grande partie des poils et 
boucles ont disparu (x 730). 


d’une transformation de certains des gros nucleoles. On voit ces 
derniers prendre des formes irregulieres, s’allonger en filaments 
grossiers et detacher de leur substance quelques micronueleoles 
(fig. 43 a). Ces filaments s’etirent, forment des boucles encore unies 
par des ponts (fig. 43 b). Finalement, on peut les voir se desagreger 
en liberant une file de micronucleoles (fig. 43 c). 
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A ce stade, los bases des boueles se gonllent, deviennenl plus 
diffuses. 11 semblo (jue oes vestiges des boueles subissent une 
imbibition et une dissolution (fig. 44). Les chromosomes se trouvent 



Fig. 43. 

Formation de micronucleoles a partir de nucleoles entourant Famas central 
de chromosomes dans la vesicule germinative d’un ovocyte mur (x 730). 

a) Formes irregulieres prises par des nucleoles; 

b) Etirement de ces nucleoles en filaments grossiers renfermant des boules 
de matiere chromophile; 

c ) Decomposition d’un filament nucleolaire en file de micronucleoles. 

ainsi reduits a une file de chromomeres, d’une finesse extreme au 
Feulgen (fig. 47, a), portant encore ga et la les derniers restes de 
quelques boueles. 

(Test alors que se produit un enrichissement du chromosome en 
acide desoxyribonucleique. Sur le chromoneme denude, on voit 
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s’etaler de grosses gouttes de substance siderophile (fig. 45). Ces 
gouttes s'allongent et tendent a revetir le chromosome. Apres 
coloration an Feulgen, ces gouttes se colorent en rouge intense 



Fig. 44. 

Chromosomes rassembles au centre de la vesicule germinative, encercles de 
nucleoles, montrant un etat gonfle des poils en voie de disparition (x 730). 


(fig. 46); elles sont bleu-vert apres traitement par le vert de 
methyle-pyronine. 

Tandis qu’au debut, les chromosomes rassembles au centre de la 
vesicule germinative etaient, apres coloration par le Feulgen, 
reduits a une file de chromomeres d’une finesse extreme, les chromo¬ 
somes, sans s’etre sensiblement raccourcis, presentent des 
chromomeres plus gros, plus colorables, qui tendent a confluer 
(fig. 47, b). 
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Les auteurs admettent, on general, que V augmentation do 
chromaticite des chromosomes a ce stade resulte uniquement de 
leur raceoureissement qui rapproche les chromomeres. Nous croyons 



Fig. 45. 

Au centre de la vesicule germinative, apres la disparities des poils et boucles. 
des gouttes de matiere chromatique colorees a Fhematoxyline ferrique 
se deposent sur les chromonemes et s’etalent a leur surface (x 730). 


qu’il y a, en realite, deux processus concomitants: la contraction 
progressive des chromosomes et la tendance a la confluence des 
chromomeres, mais aussi un veritable enrichissement du chromo¬ 
some en acide desoxyribonucleique sous forme des gouttes colorables 
-au Feulgen que nous avons signalees. 

Rev. Suisse de Zooe., T. 60, 1953. 
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Tandis que le chromosome garde encore une structure discon¬ 
tinue (fig. 47) quand il est colore au Feulgen, il se presente comme 
un filament chromatique continu apres coloration par l’hema- 
toxyline ferrique ou le Giemsa (fig. 48). Le revetement chromatique 
n’est done pas uniquement forme d’acide desoxyribonucleique. 

Au sein de l’aire centrale de la vesicule germinative, entouree 
de gros nucleoles, bourree de micronucleoles, les chromosomes, 
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Fig. 46. 

Meme legende que la figure 45, sauf qu’a droite les masses chromatiques sont 
colorees en vert par le vert de methyle et, a gauche, en rouge par le Feulgen 
(X 730). 


redevenus des filaments continus, se rassemblent, montrant des 
groupements par paires avec chiasmes (fig. 48, 49) tres semblables 
a ceux que Ton observe dans les jeunes ovocytes (fig. 29). L’espace 
occupe par les chromosomes se reduit encore (fig. 50 a ); les fila¬ 
ments chromatiques se trouvent rassembles dans une aire reduite, 
ne mesurant que 25 [x de diametre (fig. 50 ft), toujours entouree de 
nucleoles et occupant le centre de la vesicule germinative. 

La s’arretent nos observations. On sait qu’a l’approche de la 
premiere cinese de maturation, la vesicule germinative devient 
excentrique, puis eclate, deversant dans le cytoplasme son contenu, 
sue nucleaire, nucleoles, micronucleoles, granulations, tandis que les 
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Chromosomes colores au Feulgen (x 730). 

a) Au centre de la vesicule germinative avant l’enveloppement par les 
nucleoles: chromomeres encore tres fins. 

b) Plus tard, quand arrivent les nucleoles: chromomeres plus gros et tendant 
a confluer. 



Fig. 48. 

Chromosomes, completement sans poils ni boucles, rassembles dans le centre 
de la vesicule germinative et entoures de nucleoles. L’hematoxyline fer- 
rique les colore sans discontinuity (X 730). 
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chromosomes de plus en plus contractes occupent Finterieur du 
micronoyau qui se forme. 

Nous avons pu provoquer toutes ces transformations de la vesi- 
cule germinative, meme hors saison, en faisant aux femelles de 
Tritons des implantations d’hypophyses de Batraciens. On peut 



Fig. 49. 

Chromosomes, plus rassembles au centre de la vesicule germinative, entoures 
de nucleoles et de micronucleoles (x 730). 


alors, en sacrifiant plus ou moins tot les animaux, observer a 
volonte tel ou tel stade; en attendant une huitaine de jours, on 
obtient la ponte. 

Nous terminerons cet expose par quelques considerations sur le 
role de 1’acide desox yribonucleique. Pour 
beaucoup d'auteurs, il representerait la partie essentielle des genes, 
opinion basee en partie sur des assimilations plus ou moins justifiees 
rapprochant les genes de certains virus chimiques, effectivement 
formes de nucleoproteides. Cette opinion reste douteuse. Nous ne 
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dirons pas avec lvoi/rzorr quo Faride desoxyribonucleique no fait 
pas partie du gone, allirmation basee sur l’insucces do raulour dans 
ses essais pour coloror an Feulgon les chromosomes plumeux. Nous 
devons cependant bion constater qu’a co stado qui correspond a 
une intense activite metabolique do la cellule et, sans doute, a une 
grande activite svnthetique des genes, la quantite d’acide desoxy- 
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Fig. 50. 

Deux etapes de la contraction des chromosomes au centre de la vesicule 
germinative. II s’agit de Tritons traites par des implantations d’hvpophyse 
(X 730). 

ribonucleique passe par un minimum. Brachet a meme constate 
que, chez la Grenouille, il y a une periode de revolution des ovocytes 
ou les chromosomes deviennent incolorables par le Feulgen. Par 
contre, l’acide desoxyribonucleique augmente considerablement a 
Tapproche de la cinese de maturation, lorsque l’activite chimique 
des genes a pris fin. On pent done dire que le chromosome a d’autant 
plus d’acide desoxyribonucleique que ses genes travaillent moins et 
d’autant moins qu’ils sont en plus grande activite. 

La fonction attribute aux nucleoproteides repose en partie 
sur les observations faites sur les chromosomes geants des glandes 
salivaires dans les larves de Drosophile. Sans doute, les bandes, 
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assimilees avec plus ou moins de certitude aux genes, contiennent 
de grandes quantites d’acide desoxyribonucleique. Mais n’est-il 
pas evident que dans les cellules salivaires la plus grande partie des 
genes ne fonctionnent pas, en tout cas pas plus que dans une 
glande quelconque, et que la teneur considerable des bandes en 
acide desoxyribonucleique est absolument disproportionnee avec 
l’activite des genes dans des cellules arrivees au terme de leur 
evolution ? 

L’acide desoxyribonucleique n’est meme pas la trame essentielle 
des chromosomes. La destruction de cet acide par la desoxyribo- 
nuelease, effectuee par Dodson dans les chromosomes plumeux, 
permet de constater que si ces chromosomes ne se colorent plus par 
le Feulgen, ils se colorent par l’hematoxyline ferrique exactement 
comme avant le traitement: la continuity morphologique du 
chromosome, la structure de ses poils et de ses boucles sont done 
assurees par autre chose que l’acide nucleique. Rappelons a ce 
sujet que Me Donougii, Rowes et Mohn (1952), ayant traite les 
chromosomes salivaires geants de la Drosophile par une desoxy- 
ribonuclease cristallisee, ont constate que si le Feulgen est devenu 
completement negatif, l’hematoxyline ferrique et la brasiline n’en 
mettent pas moins en evidence les memes structures fondamentales: 
bandes transversales, chromomeres et chromonemes. 

Nous sommes enfm frappes par le fait que, dans les ovocytes 
de Batraciens, les produits d’elaboration du noyau (fdaments 
nucleoplasmiques, poils et boucles des chromosomes), qui jouent 
certainement un role considerable dans une cellule dont l’activite 
metabolique est intense (vitellogenese, accroissement enorme, mise 
en place des materiaux de la segmentation) ne contiennent aucune 
trace d’acide desoxyribonucleique. Get acide fait certainement 
partie de la constitution des chromomeres et peut-etre des genes. 
Son role exact dans l’activite chimique des elements hereditaires 
demeure incertain. 
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DEUX1EME PART IE 

CHAPITRE IV 

LTovogenese de Rana temporaria. 

I. Cycle et description des stades. 

L’allure generate de l’ovogenese, dans la Grenouille rousse, est 
liee au fait que la ponte se fait en une seule fois et a une periode 
determinee. Aussi a-t-elle un caractere nettement cyclique que 
M me Danon a precise: on observe, dans Fovaire, quatre poussees 
successives d’ovogenese, correspondant aux pontes qui auront 
lieu au printemps suivant, puis un an, deux ans et trois ans 
plus tard. 

On peut reconnaitre, dans Fhistoire individuelle des ovocytes, 
au cours de cette longue periode, quinze stades, dont les cinq 
derniers (11 a 15) correspondent a l’intervalle de douze mois entre 
la derniere ponte et la prochaine. Le stade 11 predomine en juin, 
le stade 12 en juillet-aout, le stade 13 en novembre, le stade 
14 en decembre-janvier et le stade 15 en fevrier, juste avant 
la ponte. 

Ces cinq stades, caracterises a la fois par les dimensions des 
ovocytes et des noyaux, par Fetat des constituants nucleaires et, 
en ce qui concerne les deux derniers, par le debut et Fachevement de 
la vitellogenese, forment une serie parfaitement continue. Nous les 
decrirons plus loin. 

Si maintenant on examine un ovaire fixe en fevrier, on y trouve 
en abondance des stades 15, correspondant aux ovocytes qui vont 
etre pondus, mais il y a, en outre, toute une serie d’ovocytes plus 
jeunes et de divers ages. Or, ces ovocytes appartiennent aux 
stades 10, 7 et 4, qui n’atteindront la maturite qu’un, deux ou 
trois ans apres la prochaine ponte. 

De meme, au mois de novembre, les ovocytes qui seront pondus 
en mars de Fannee suivante sont au stade 13; les autres ovocytes 
correspondent aux stades 9, 6 et 3. 
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Aii moins de juillet, les ovocytes qui constitueront la prochaine 
ponte sont au stade 12; les autres ovocytes represented les stades 8, 
5 et 2. 

Si nous reunissons dans un tableau les stades observes a ces 
trois periodes de Fannee pour lesquelles notre materiel fut le plus 
abondant, nous nous rendrons compte qu’il v a toujours quatre 
poussees d’ovogenese ou encore que 1’histoire dun ovocyte, depuis 
la fin de la premeiose jusqu’a la ponte, dure quatre ans: 

Juillet Xovembre Fevrier 


i re poussee. 12 13 15 

2 ^ » 8 9 10 

3 e » 5 6 7 

4e » 2 3 4 


Apres avoir etabli cette marche parfaitement definie de l’ovo- 
genese, nous etudierons Fhistoire d’un ovocyte, en examinant, 
avant tout, les transformations nucleaires. Comme certains des 
stades reconnus par M me Danon pour etablir la chronologie de 
l’ovogenese sont tres voisins, ne differant guere que par la taille et 
des details secondaires, nous adopterons une autre classification en 
indiquant entre parentheses a quels stades correspondent nos types 
de description. 

Type A (stade 1). Ce sont de petits ovocytes de 55 p environ, 
dont les noyaux mesurent 35 a 40 p. Dans un nucleoplasme 
clair, finement granuleux, homogene, on note la presence de 
plusieurs nucleoles arrondis, de taille variable, qui se colorent 
en rose par la pyronine (fig. 51 a). 

Type B (stade 2). Des ovocytes de 100 p possedent des noyaux 
de 50 p, dont le nucleoplasme est toujours finement granuleux et 
d’aspect homogene. II renferme des nucleoles dont les uns sont 
petits et spheriques, tandis que d’autres forment d’enormes « masses 
nucleolaires », tres irregulieres, lobees, se colorant uniformement 
en noir intense par Fhematoxyline (fig. 51 b ). Apres coloration a 
la pyronine-vert de methyle, ces masses sont grisatres, lobees 
et renferment un ou deux corps intensement pyroninophiles 
(fig. 52, a, b ). Certaines de ces masses se fragmentent en deux ou 
trois corps semblables, mais naturellement de moindre dimension. 

Type C (stades 3 et 4). II s’agit d’ovocytes de 180 a 225 p 
dont les noyaux ont un diametre de 60 a 100 p. On est immediate- 
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ment lYappe par mi obscurcissement considerable du nucleoplasmo, 
ce qui est du a la presence d’un nombre immense de filaments 
fibres ou encore agglulines par paquels (fig. 51 c et 53). Ces fila¬ 
ments onl les monies caracteres que les filaments nucleoplasmiques 



Fig. 51. 

Noyaux de jeunes ovocytes de Grenouille (x 730). 

a) Noyau de 35 \i, montrant des nucleoles de tailles differentes; 

b) Noyau de 50 jjl, renfermant des nucleoles et plusieurs grosses masses 
nucleolaires ou « nucleoles composes » de King; 

c) Noyau de 70 g, montrant des nucleoles et de grosses masses nucleolaires, 
en partie deja rempli de filaments nucleoplasmiques. 


que nous avons decrits chez le Triton et nous les designerons sous 
le meme nom. 11s sont flexueux, arques, enroules parfois et pre- 
sentent une constitution granulaire. Ils ne se colorent ni par le 
Feulgen ni par la pyronine, mais se teignent en gris plus ou moins 
fonce et meme en noir par Fhematoxyline ferrique. 11s sont encore 
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en partie groupes en amas parfois arborescents. Le centre du 
noyau est depourvu de ces filaments. II constitue une plage claire, 
finement granuleuse, dans laquelle on distingue parfois une file 
de grains siderophiles, qui represented les chromomeres de 
chromosomes tres fins, de type filamenteux, que Ton apercoit 
pour la premiere fois (fig. 51 c). 

Les nucleoles sont encore de deux types: il en est qui sont 
arrondis, petits, occupant des places variees dans le noyau. Les 
autres sont d’enormes masses nucleolaires, de forme irreguliere, 
se colorant uniformement en noir par l’hematoxyline ferrique. 
Apres coloration par la pyronine, ces masses de teinte rosee, de 
structure spongieuse, presented un ou deux corps principaux 
rouge sombre et une serie de corps peripheriques egalement pyro- 
ninophiles (fig. 52 c). La coloration au Giemsa donne en bleu 
sombre et bleu clair, des figures superposables (fig. 52 d). 


II. Apparition des filaments nucleoplasmiques. 

II suffit de comparer la figure 51 b (type B) et la figure 51 c 
(type C) pour se rendre compte qu’entre ces deux stades s’est 
produite une transformation important^: Fapparition des fila¬ 
ments qui vont donner pendant longtemps aux noyaux leur 
physionomie caracteristique. D’ou viennent ces filaments ? 

En general, leur etude a ete completement negligee par les 
auteurs. Bouin (1901) les a notes chez Rana , mais sans les distin- 
guer des chromosomes. Marechal (1907) les a figures dans des 
ovocytes de Selaciens mais sans en preciser forigine. Cerutti 
et della Valle (1905) les ont egalement vus chez ScyIlium, 
mais, renouvelant l’erreur de Carnoy et Lebrun, les ont confondus 
avec les chromosomes. 

Seule, H. King (1908) les a bien etudies dans les ovocytes de 
Bufo lentiginosus et en a reconnu Forigine. L’auteur a observe 
dans les jeunes ovocytes des masses nucleolaires dont une plus 
grande que les autres. Cette masse que King appelle « n u c 1 e o 1 e 
compose » subit une sorte de disintegration qui met en liberte 
a la fois un grand nombre de petits nucleoles qui gagneront la 
Peripherie et un reseau de filaments d’abord confus, puis de plus 
en plus nets. Ces filaments, au nombre d’une cinquantaine, sont 
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Fig. 52. 

Masses nucleolaires et nucleoles colores a la pyronine. Les parties sombres 
sont pyroninophiles (x 730). 

a) masses nucleolaires dans un noyau de 30 p.; b et c, masses nucleolaires 
dans un noyau de 55 p.; d, les memes masses colorees au Giemsa; e et /, 
nucleoles dans des novaux de 100 (a. 



Fig. 53. 

Noyau (100 p) d’un ovocyte de Grenouille (x 730). 

On voit des nucleoles, trois grosses masses nucleolaires et des filaments 
nucleoplasmiques dont une aire centrale est depourvue. 
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sans an cun rapport avec les chromosomes. Apres coloration par 
la safranine-violet cle gentiane, les filaments se colorent en bleu 
st non en rouge comme la chromatine: King a donne a ces produc¬ 
tions le nom de filaments oxychromatiques. Apres qu’un premier 
nucleole compose a engendre un amas filamenteux, d'autres 



Fig. 54. 

Quatre exemples devolution des masses nucleolaires, aboutissant a la 
formation de nucleoles et de filaments nucleoplasmiques (x 730). 

a) Noyau de 65 p presentant une enorme masse nucleolaire intacte et une 
autre qui s’est desagregee en liberant des essaims de nucleoles et des 
filaments en voie d’organisation; 

b) Noyau de 50 p, dans lequel deux masses nucleolaires ont, deja libere des 
fdaments et des nucleoles; 

c) Noyau de 45 p montrant des masses nucleolaires encore intactes et des 
filaments deja liberes; 

d) Noyau de 120 p montrant une emission tardive de nucleoles et de filaments. 





nucleoles grossissent et subiront plus tardiveinent la memo trans¬ 
formation. 

C’est cn observant les ovocytes jeunes, que Ton rencontre 
assez rareinent dans ies ovaires de Grenouilles adultes (noyaux 
de 45 a 65 p), et qui correspondent au passage du type B au type C, 
que nous avons decouvert quelques figures qui sont tres compa¬ 
rables a celles donnees par King. Malheureusement, en raison de 
la rarete de ces petits ovocytes, nos observations sont necessaire- 
ment fragmentaires, car nous ne disposions pas d’ovaires de petits 
individus recemment metamorphoses, oil ces stades doivent etre 
fort nombreux. 11 y a la une lacune que nous nous proposons de 
combler. 

Quoi qu’il en soit, voici les observations que nous avons faites. 
Dans un noyau de 65 p (fig. 54 a), il y a une enorme masse nucleo- 
laire, uniformement coloree en noir par I’hematoxyline et, d’autre 
part, une plage sombre renfermant deux amas filamenteux. L’un 
presente un feutrage de filaments deja bien nets ainsi qu’un nombre 
eleve de petits nucleoles. L’autre, provenant d’une transfor¬ 
mation plus recente, contient de petits nucleoles et des debuts de 
filaments. Ce sont la deux aspects qui correspondent tres exacte- 
ment aux figures de King. 

Dans un noyau plus petit (45 p) le processus est plus avance 
(fig. 54 b). Deux amas de petits nucleoles sont en contact avec des 
filaments mieux definis, encore enchevetres dans un cas, deja en 
voie de liberation dans 1’autre. II peut paraitre etonnant que ce 
stade manifestement plus avance se rencontre dans un ovocyte 
plus petit, mais il faut se rendre compte que le processus a lieu 
plusieurs fois. On rencontre des ovocytes (fig. 54 c) qui ont deja 
des filaments groupes en amas et encore de grosses masses nucleo- 
laires dont la resolution ne se produira que plus tard. 

Il n'est done pas etonnant que ces figures puissent s’observer 
dans des noyaux mesurant de 40 a 65 p. Nous en avons de meme 
retrouve, avec plusieurs centres de formation de filaments et de 
nucleoles, dans un noyau de 120 p (fig. 54 d). La multiplicite de 
ces centres producteurs est liee a la fragmentation des masses 
nucleolaires initiales qui est frequente. 

Dans un noyau de 130 p (fig. 55) nous avons vu des filaments 
recemment formes, car ils etaient encore enchevetres en masses 
plus ou moins arborescentes. 


78 


E. GUYENOT ET M. DANON 


Ces observations, en complet accord avec celles de King, 
nous revelent par quel mecanisme apparaissent, aux depens des 
grosses masses nucleolaires ou nucleoles composes, a la fois de 
nouveaux nucleoles et des paquets de filaments nucleoplasmiques. 
Le processus se poursuit tant qu’il reste des grosses masses 



nucleolaires, c’est-a-dire dans 
les noyaux ayant de 45 a 
120 [x. Finalement, le nucleo- 
plasme est rempli d’un nom- 
bre immense de filaments qui 
sont ici incomparablement 
plus nombreux que chez Bufo 
lentiginosus. 

Nous ajouterons enfm 
que ce processus rappelle a 
coup sur la genese des fila¬ 
ments nucleoplasmiques que 
nous avons suivie chez le 
Triton, a partir des macro- 
nucleoles ou des masses plas- 
modiales qui en proviennent. 
La difference consiste dans le 
fait que les macronucleoles 
n’engendrent pas de nucle¬ 
oles en meme temps que les 
filaments. II y a done, chez le 
Triton, dissociation de deux 
processus qui se trouvent 
reunis chez les Anoures. 


r III. Types d’ovocytes 

Derniere genese de filaments dans un n I 

noyau de 130 jjl : les filaments sont U A 1. 

encore groupes en amas pseudoarbo- 

rescents qu’un examen superficiel Tijpe D (stades 5 a 6). 

pourrait faire confondre avec des chro- ^ . . , , , 

mosomes plumeux (x 730). Dans des ovocytes dont les 

noyaux mesurent 110 a 150 p, 
le nucleoplasme se trouve divise en deux parties d’aspect tres 
different (fig. 56 et 57). L’une qui occupe, soit un pole du noyau 
(fig. 57), soit une aire centrale (fig. 56), est d’aspect sombre, gra- 
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CHROMOSOMES KT 

nuleuse et renferme la quasi-Lotalite des filaments. Ceux-ci pre¬ 
sented deja des symptomes do desagregatiori el so decomposed 
en fragments et en granules. Parmi eux, les chromosomes sont 
cette fois bien visibles, const dues par une file de Ires petits ehro- 
momeres, sur lesquels sont inseres des })oils (ins, droits, de 



Fig. 56. 

a) Noyau de 145 p., montrant la division du nucleoplasme en deux zones: 
l’une est bourree de filaments; l’autre n’en contient que quelques-uns 
en etat de degenerescence vacuolaire (x 320); 

b) Une portion du meme noyau plus grossie montrant notamment des chro¬ 
mosomes villeux au milieu des filaments nucleoplasmiques et dans la zone 
claire des filaments en degenerescence (x 730). 

dimension moyenne: leur aspect correspond a celui des chromo¬ 
somes villeux du Triton (fig. 56 b). 

L’autre partie du nucleoplasme, derivant sans doute de l’aire 
centrale des noyaux du type C, est, comme cette derniere, une 
zone claire, tres finement granuleuse, qui fait parfois le tour du 
noyau si bien que la coupe la rencontre deux fois (fig. 56 a ). Dans 
cette aire claire, on observe des figures singulieres et variees qui 
resultent, semble-t-il, d’une vacuolisation de filaments ou de frag¬ 
ments de filaments nucleoplasmiques entraines dans cette zone. 
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Des fragments tres courts, parfois de simples grains se creusent 
d’une cavite et donnent ainsi naissance a des corps ovoides, en 
navette, en annelets, de taille et de forme variables. Des fragments 
plus longs se creusent d’une vacuole a une extremite (forme en 



Noyau de 150 [ji montrant encore des masses nucleolaires et les deux zones 
du nueleoplasme, Tune granuleuse renfermant des filaments et des chromo¬ 
somes, l’autre homogene avec figures de degenerescence de filaments nucleo- 
plasmiques (x 730). 

raquette) ou aux deux. Parfois ils constituent des masses spumeuses, 
asymetriques: celles-ci presentent d’un cote l’aspect compact, 
sombre, du filament initial, de l’autre ont des contours tres fins, 
a peine colorables. On voit parfois enfin de grands filaments se 
creuser de deux ou trois vacuoles et Ton observe tous les passages 
conduisant a de grandes masses vacuolaires a plusieurs loges 
(fig. 57). 
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Nous avions d’abord pense quo les plus gros corps vacuolises 
resultaient d’une transformation do nucleoles, mais l’absenco de 
formes intermediates nous a fait abandonner cette hypothese. 
Nous verrons d’ailleurs plus loin que, dans les stades ulterieurs on 



Fig. 58. 

Noyau (200 p) d’un ovocyte de Grenouille du type E. On voit des nucleoles 
de tailles variees, des chromosomes villeux et des amas de filaments nucleo- 
plasmiques (x 480). 


les fdaments se decomposent en grains, ceux-ci se transforment 
frequemment en petits corps vacuolises on en anneaux. Ce qui 
caracterise, en somme, le stade que nous decrivons, c’est qu’il 
existe une zone du nucleoplasme dans laquelle aucun filament ne 
peut penetrer sans etre Fobjet d’une degenerescence vacuolaire 
conduisant a la lyse du fdament. II est tres remarquable que 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 
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coexistent ainsi, dans un meme noyau, deux zones et sans 
doute deux substances differentes ayant des limites parfaitement 
nettes. 

Pendant cette periode, on observe encore les deux sortes de 
nucleoles: des p.etits, spheriques, pvroninophiles et quelques grosses 
masses nucleolaires, se fragmentant souvent en deux ou trois corps 
moins volumineux. II s’agit toujours de nucleoles composes, ayant 
apres coloration par la pyronine-vert de methyle ou par le Giemsa 
les aspects deja decrits (fig. 52) et qui sont susceptibles d’engendrer 
les derniers amas de filaments. 

Type E (stades 7 a 9). Dans les noyaux de 150 a 200 p, les 
grosses masses nucleolaires ont disparu. II n’y a plus, sous la mem¬ 
brane nucleaire festonnee, formant souvent des expansions digitees, 
pseudopodiformes, que des nucleoles arrondis de tailles variees 
(fig. 58). Souvent ces nucleoles presentent un phenomene de bour- 
geonnement aboutissant a la production de nombreux nucleoles 
tres petits. On voit ces nucleoles perdre leur forme spherique, 
s’allonger en biscuit, parfois se herisser de petites boules qui se 
detachent. A la pyronine, faspect le plus habituel est celui d’un 
corps allonge presentant aux poles ou au centre une ou deux masses 
rouges, pyroninophiles, le reste etant gris ou a peine rose (fig. 52 /*). 
Au Giemsa, ces nucleoles presentent des masses bleu sombre et 
des expansions a paroi mince bleu clair. 

Le nucleoplasme ne montre plus cette division en deux aires qui 
caracterisait les stades precedents. II y a toujours des filaments 
nucleoplasmiques isoles ou en grappes, ces dernieres provenant 
vraisemblablement de la resolution des derniers nucleoles composes. 
Telle est certainement forigine des amas de filaments que nous 
avons observes dans un noyau de 130 p (fig. 55) et de ceux que nous 
avons figures dans un noyau de 200 p (fig. 58). 

Les chromosomes sont maintenant bien visibles, occupant 
surtout la peripherie du noyau. Ils presentent le passage du type 
villeux au type plumeux. Leurs poils sont plus longs, souvent 
recourbes ou meme en boucles, rnais toujours tres fins et peu 
colorables (fig. 59). 

Type F (stade 10). Les noyaux de ce stade, mesurant 200 a 
250 p, presentent trois caracteristiques. En premier lieu, les 
nucleoles composes ont definitivement disparu: par voie de 
consequence, il ne se formera plus de filaments nucleoplasmiques. 
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IFautre part, les anciens filaments soul en pleine. desagregation 
(lig. 60 a). Ce qu'il en reste forme nno couclie peripherique et 
moyenne, laissant an centre dn noyau une aire finement granuleuse. 
L’examen do la zone filamentense montre, outre quelques filaments, 
des fragments plus ou moins longs, irreguliers, en triangle, en virgule 



Fig. 59. 

Partie d’un noyau de 200 ;x (type E), montrant des chromosomes villeux, des 
filaments nucleoplasmiques et des grains resultant de leur desagregation 
et se transformant en petits anneaux (x 1.268). 

et surtout des grains (fig. 60 b ). Certains de ces grains se vacuolisent 
et aboutissent a la formation d'anneaux, de navicules, de raquettes. 

Ce n’est la d’ailleurs que le stade ultime d’une desagregation 
qni s’est poursuivie des le stade C. On peut dire qu*a mesure que se 
forment de nouveaux filaments, la plupart des anciens se desa- 
gregent. Xormalement, les noyaux de 225 [x et plus ne presentent 
plus de filaments intacts. 

On observe cependant certains ovocytes exceptionnels, a cyto- 
plasme plus sombre, dont les noyaux mesurant 200 a 240 (x, ont une 


84 


E. GUYENOT ET M. DANON 


constitution anormale. Au lieu de presenter, a l’interieur de la 
couronne de nucleoles an repos, une couche moyenne de filaments 
en desagregation et une aire centrale claire, tout leur centre est 
rempli de filaments, de debris de filaments, batonnets, virgules, 
grains, dont un certain nombre vacuolises. 11 s’agit, en somme, 



a) Noyau de 240 |jl montrant la zone peripherique des filaments et leur desa¬ 
ggregation (x 320). 

b) Fragment du meme noyau plus grossi montrant la desagregation des 
filaments et la transformation de grains en petits anneaux (x 730). 

d’une desagregation moins brutale des filaments et d’une per- 
sistance anormale, dans tout le noyau, des produits de leur 
dissociation (fig. 61). 

Nous signalerons, a ce propos, que nous avons, dans notre 
collection de preparations, des coupes d’un ovaire de Grenouille 
(sans indication d’espece) ou tous les ovocytes moyens et gros 
presentent la meme disposition. Diverses particularity differencient 
cet ovaire de ceux de Rana temporaria. II s’agit, sans doute, ddme 
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autre espece, ou la persistanee prolongee ties debris de filaments el 
de lours formes vacuolisees est la regie, tamlis quo, chez la Grenouille 
rousse, cette situation est exceptionnelle. 

Type G (stades 10 a 12). 11 n’y a plus de filaments nucleoplas- 
miques. Tout au plus peut-on leur attribuer on partie l’origine de la 



Fig. 61. 

Photographie d’une partie d’un noyau d’ovocyte de Grenouille du type F. 
On voit a la peripherie des chromosomes plumeux et, au centre, des grains 
plus ou moins vacuolises provenant de la disintegration des filaments 
nucleoplasmiques (x 540). 


couche granuleuse peripherique qui subsiste. Le centre du noyau 
n’est que finement granuleux et c’est la que sont maintenant 
rassembles les chromosomes (fig. 62). 

Ce qui caracterise ce stade c’est l’activite tres particuliere des 
nucleoles: si quelques-uns sont encore spheriques et ail repos, 
la plupart se deforment, s’allongent, acquierent des formes en 
anneau, en roue ou rappelant des caracteres d’ecriture. D'autres se 
brisent en plusieurs masses reunies temporairement par des ponts 
ou forment des saillies, des bourgeons de taille tres variable qui se 
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detachent et deviennent autant de micronucleoles. LI y a, en 
somme, une multiplication aboutissant frequemment a une veri- 



Fig. 62. 

Noyau (230 \i) d’un ovocyte de Grenouille du type G. On voit les nucleoles 
peripheriques deformes en tubes, en anneaux et se resolvant en micro¬ 
nucleoles. Au centre, les chromosomes plumeux (x 480). 


table pulverisation. Les micronucleoles ainsi formes constituent 
une partie important^ de la couche granuleuse signalee plus haut. 

Sur les preparations colorees par la pyronine ou le Giemsa, on 
peut suivre de pres la transformation des nucleoles. On les voit 
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s’allonger on line sorto do lube droit mi arque, a peine colorable, 
mais dans loqnol so dilTerencient dos parlies sombros, foriornont 
pvroninophiles qui occupent l’unc dos extremites on los deux 
(fig. 03). Ces productions so decomposent en liberarit, d’une part, 
des boules pvroninophiles, veritaldes micronucleoles et, d’antro 



Fig. 63. 

Nucleoles du stade precedent, colores par la pyronine. On note (en noir), 
les parties pyroninophiles et (en gris) les bourgeons pyroninophobes. Les 
deux parties aboutissent a des micronucleoles dont les uns se colorent 
par la pyronine et les autres non (x 1268). 

part, des restes de tubes non colorables, finissant par prendre 
egalement l’aspect de micronucleoles, mais pyroninophobes. 

Les noyaux des types F et G ont a peu pres les memes dimensions 
(200 a 250 p.): il s’agit simplement d’etats qui s’observent a des 
epoques difFerentes de l’annee. II en est de meme du stade 12 (juillet) 
ou la membrane nucleaire est fortement mamelonnee, lobee. Les 
nucleoles sont an repos, arrondis. Les chromosomes sont localises 
a la peripherie du noyau, proches des nucleoles. 

Type H (stade 13). G’est a ce moment que devient apparente 
la polarisation de l’ovocyte. Le noyau, de forme ovoide, mesure 
300 (jl sur 220 p.. La membrane nucleaire forme toujours des 
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expansions digitees, pseudopodiformes. Les nucleoles sont arrondis, 
de tailles variees; ils s’accumulent contre un pole du noyau. G’est 
aussi de ce cote que, plus interieurement, se groupent les chromoso- 



Noyau (220 p.) d 5 un ovocyte de Grenouille du type H. Accumulation des 
nucleoles et groupement des chromosomes du cote correspondant au futur 
pole vegetal. Au futur pole animal, nucleoles rares et amas de granula¬ 
tions (X 480). 


mes qui ont le type plumeux (fig. 64). Ce pole correspond a la region 
du cytoplasme ou le boyau vitellin a pris le plus grand 
developpement: c’est le futur pole vegetal de 1’ovule. 

Au pole oppose du noyau, les nucleoles sont rares: le nucleo- 
plasme est rempli de grains, d’annelets qui sont vraisemblablement 
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les ultimos result at s de la desintegrat ion des filaments nueleoplas- 
miques. 

Type / (stades 14 a 15). An stade 14, les noyaux tou jours de 
forme ovoide, mesurant 500 p. sur 200 p., sont a la fois oxcentriques 



Fig. 65. 

Ovocyte mur de Grenouille: au centre de la vesicule germinative, rassemble- 
ment des chromosomes entoures des nucleoles en degenerescence (x 480). 

et aplatis. Tandis que les nucleoles occupent encore la peripherie, 
les chromosomes plumeux, accompagnes de micronucleoles, se 
rassemblent dans une aire centrale du noyau. G’est a ce moment 
qu’a la peripherie du cytoplasme debute la formation du vitellus. 

Le stade 15 correspond a l’achevement de la vitellogenese. La 
vesicule germinative a encore grandi et mesure 380 p. sur 350 p.. 
En son centre, dans une aire de 40 a 45 p. de diametre, sont rassem- 
bles les chromosomes qui ont presque entierement perdu leurs poils 
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et se colorent plus fortement. Cette aire a une apparenee fmement 
granuleuse et se trouve nettement delimitee par rapport au reste 
de la vesicule germinative, comme si elle avait une viscosite diffe- 
rente (fig. 65). Autour de ce micronoyau en preparation, s'accumu- 
lent les nucleoles qui occupent un champ dont le diametre est 
de 120 a 160 p; le reste de la vesicule ne renferme plus de formations 
visibles. 

Les nucleoles, d'abord arrondis, ne tardent pas a prendre des 
formes aberrantes, dessinant des croissants, des roues, des tubes 
allonges, bosseles. ramifies. Finalement ils se pulverisent, se decom- 
posent en granules. Cette fonte des nucleoles debute a la peripherie 
et s’etend peu a peu aux regions plus internes de la masse nucleo- 
laire. Les ovocytes mesurent a ce moment 1400 p de diametre. 
Tout est pret pour la premiere division de maturation et la ponte 
ovarienne. 

La lyse des nucleoles resulte vraisemblablement d’une action 
generale, probablement hormonale, car il se produit en meme temps, 
en fevrier, un morcellement des nucleoles dans tous les autres 
stades presents a cette epoque dans Tovaire. Etant donne la facon 
dont les implantations d’hypophyses declenchent rachevement 
rapide de la vitellogenese et des transformations nucleaires, on 
peut penser que les reactions synchrones des nucleoles traduisent 
a ce moment Paction physiologique de l’hormone gonadotrope. 


IV. COMPARAISOX AVEC L’OVOGEXESE DU TRITOX. 
a) Les chromosomes. 

Les chromosomes de R. temporaria sont toujours plus fms, 
moins visibles que ceux de T. cristatus. Dans les preparations 
colorees a l’hematoxyline, nous n'avons pas reussi a les apercevoir 
dans les ovocytes jeunes (noyaux de 45 a 120 p), bien que, dans 
les premiers stades, le nucleoplasme soit clair, homogene, vide 
de filaments ou n’en renferme qifun petit nombre. II est probable 
que ce resultat negatif tient a une differenciation trop poussee eb 
aussi au petit nombre des tres jeunes ovocytes dans les coupes 
d’ovaires adultes. 

Ce qui nous confirme dans cette interpretation, c’est qu’ayant 
retrouve de vieilles preparations d’ovaires de Grenouille, peu 
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apres la metamorphose, (]iii avaient etc simplement colonies a 
l’hemalun-eosine, nous avons constate que tons les ovocytes donl 
les noyaux mesurent 40 a 50 (x, ont des chromosomes tres A r isibles. 
Sans doute, la coloration ne met pas en evudence les chromomeres, 
mais les filaments chromosomiques y sont entoures d'une gaine de 
nucleoplasme })lus sombre, un peu villeuse; faspect est tres sem- 
blable a celui observe dans les jeunes ovocytes de Triton (fig. 28). 

EVautre part, en regardant attentivement des preparations 
d'ovaire adulte de Rana , colorees au Feulgen, nous aA r ons fini par 
discerner, dans des noyaux de 70 a 90 [x, des files de grains d’une 
extreme tenuite, a la limite de la vusibilite, qui sont certainement 
les chromosomes. 

A partir du type D (noyaux de 110 a 150 jx), les chromosomes 
sont reconnaissables, bien que difficiles a decouv r rir, en raison de 
leur finesse et de l’encombrement du sue nucleaire par les innom- 
brables filaments nucleoplasmiques. Ces chromosomes sont carac- 
terises par une file de tres fins chromomeres et par les poils deja 
longs, mais non flexueux qui les recouvrent. Ce sont, comme chez 
le Triton, des chromosomes villeux. 

Au moment ou v& commencer la vitellogenese (type H, stade 13), 
les chromosomes oceupent, sous la masse des nucleoles, le futur 
pole vegetal. Ce sont des chromosomes plumeux typiques, mais 
leurs poils et boucles, de structure granulaire, sont plus fms que 
ceux du Triton. Lorsque la Autellogenese est achevme (type I, 
stade 15), les chromosomes perdent leurs boucles, devuennent plus 
colorables et se rassemblent au centre de la A r esicule germinative, 
aussi bien chez la Grenouille que chez le Triton. 

b) Les filaments nucleoplasmiques. 

Chez la Grenouille, ces filaments sont d'abord groupes en for¬ 
mations pseudo-arborescentes, si bien qu’ils pourraient etre pris 
pour des chromosomes porteurs de poils longs et tres epais. Ce 
n’est qu’une apparence. Puis, les filaments se dispersent mais 
n’occupent jamais qu’une partie du nucleoplasme; une autre 
zone en est completement depourvue (fig. 57). Rien de semblable 
ne s’obserA r e chez le Triton ou les filaments nucleoplasmiques 
remplissent la totalite du noyau (fig. 25). 

Tandis que les filaments du Triton provuennent des macro- 
nucleoles et des masses plasmodiales qui en derAent. et, pour une 
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part, des nucleoles peripheriques, les filaments de la Grenouille 
resultent, comme l’a vu King chez le Crapaud, de la dissociation 
des grosses masses nucleolaires qui apparaissent precocement. 
Ges « nucleoles composes » se dissocient en produisant un buisson 
de filaments, mais aussi une quantite de nucleoles, ce qui n’est pas 
le cas chez le Triton. Dans cet animal, c’est par une multiplication 
des nucleoles peripheriques que s’effectue, a plusieurs reprises, 
l’augmentation de nombre de ces formations. II y a done, chez le 
Triton, separation de deux processus qui se produisent ensemble 
chez la Grenouille. 

Le noyau des ovocytes de Triton contient deux ou trois 
macronueleoles qui interviennent successivement. Comme chacun 
d’eux emet, a plusieurs reprises, des masses plasmodiales gene¬ 
ratrices de filaments, il en resulte que la production des filaments 
nucleoplasmiques, commencee dans les noyaux de 60 p,, se pour- 
suit et ne s’acheve que lorsque les noyaux mesurent environ 
130 p. 

Chez la Grenouille, il existe precocement un enorme nucleole 
compose et deux ou trois plus petits, susceptibles de s’accroitre 
par la suite. Ces divers nucleoles composes peuvent d’ailleurs se 
fragmenter et tous finalement se dissocient les uns apres les autres, 
si bien que la genese des filaments s’observe depuis des noyaux 
de 40 a 50 p jusque dans des noyaux mesurant 120 a 130 p. 

Dans les deux especes, les filaments nucleoplasmiques ont une 
constitution granulaire qui est plus fine, plus reguliere chez le 
Triton. Ces filaments n’ont aucune affinite tinctoriale specifique 
et ne se voient que par surcoloration (hematoxyline ferrique, 
Giemsa, etc...). Dans les deux cas, ces filaments finissent par se 
rompre en fragments, en batonnets et se resolvent en une poussiere 
de grains. 

Chez la Grenouille, ces debris sont souvent vacuolises, engen- 
drent de petits anneaux, ce qui ne s’observe pas chez le Triton. 
Une disposition particuliere a la Grenouille est l’existence, dans 
les noyaux de 70 a 150 p, d’une aire depourvue de filaments. 
Il arrive cependant que quelqus-uns y sont entraines, mais ils 
sont alors fobjet d’une degenerescence vacuolaire, produisant 
des formes variees (annelets, raquettes, chapelets de vacuoles, 
masses spumeuses) et qui correspond vraisemblablement a une 
lyse de ces filaments. 
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<*) Les nucleates. 

Dans les tout jeunes ovocytes de Triton, on observe (ieja 
deux on trois, parfois qua!re macronucleoles et un certain nombre 
de nucleoles periplieriques dont forigine reste incertaine. Ces 
nucleoles presentent ensuite, a plusieurs reprises, des phenomenes 
de multiplication par une sorte de bourgeonnement. Les macro- 
nucleoles engendrent, nous J'avons vu, des masses plasmodiales et, 
par elles, les filaments nucleoplasmiques. 

Chez la Grenouille, les macronucleoles sont remplaces par 
les grosses masses nucleolaires ou nucleoles composes de King, 
qui engendrent a la fois les filaments nucleoplasmiques (fila¬ 
ments oxycliromatiques de King) et de nombreux nucleoles qui 
gagnent ensuite la peripherie. II v a aussi des phenomenes de 
multiplication des nucleoles periplieriques qui s’observent surtout 
dans les noyaux du stade 10 (environ 225 g). Les nucleoles 
presentent une sorte de germination; ils se transforment en 
tubes allonges, sinueux, arques, en couronne, qui sont formes 
de deux parties (fig. 63): une ou deux masses pyroninophiles, 
se colorant fortement en rouge par la pyronine, en bleu sombre 
par le Giemsa; une vesicule ou un tube pyroninophobe, ne se 
colorant pas par la pyronine ou prenant une teinte bleu pale 
par le Giemsa. Les masses pyroninophiles s’isolent en formant 
des micronucleoles fortement colorables; les tubes pyroninophobes 
se brisent en fragments et forment des boules, ayant les memes 
dimensions, mais ne presentant qu’une tres faible colorabilite. 
L’hematoxyline colore indifferemment en noir ces deux sortes de 
micronucleoles. 

On rencontre, chez la Grenouille, mais non chez le Triton, des 
nucleoles periplieriques arrondis, accompagnes chacun d’un grain 
rouge sombre, apres coloration au Feulgen. Ce grain est exterieur 
au nucleole et generalement situe du cote de la membrane nucleaire. 
Ce granule correspond sans doute a forganisateur decrit par 
Painter et Taylor (1942). Les nucleoles eux-memes contiennent 
des grains et vacuoles se colorant en rouge par le Feulgen. Les 
grands nucleoles composes renferment aussi de nombreux grains 
colores en rouge par le Feulgen. 

Apres coloration par le Mann, les nucleoles sont rouges et 
contiennent des grains, ayant la situation de ceux que colore le 
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Feulgen, mais qui sont simplement d’un rouge plus sombre: ils 
devraient etre bleus s’ils etaient formes de chromatine. 

De meme, apres coloration par l’orange-eosine-bleu de tolui- 
dine, les nucleoles sont rouges avec des grains rouges et non bleus. 
Ces reactions colorantes font douter que les grains Feulgen positifs 
soient reellement de nature chromatique. Nous rappellerons, a 
ce sujet, que les grains colores par le Feulgen dans les nucleoles 
du Triton sont colores, meme quand la preparation n’a pas ete 
soumise a l’hydrolyse. Nous verifierons la chose chez la Grenouille. 
II faut, en tout cas, etre tres prudent avant d’affirmer la presence 
d’acide desoxyribonucleique. 

Par ailleurs, les colorations indiquent la nature composite des 
nucleoles de Grenouille dans les noyaux de 150 p. et plus. Au 
Giemsa, ils sont bleus avec des grains rouges. Les gros nucleoles 
composes sont bleu sombre avec des masses rouges mal definies 
a leur interieur. 

Tres frequemment, les nucleoles offrent l’aspect de corps 
ovoides ou allonges formes nettement de deux parties. Apres 
coloration a la pyronine, une masse dense a une extremite et une 
bulle incolore; ou une masse rouge centrale et deux extremites 
vacuolaires (fig. 52 /*). Apres le Giemsa, la masse dense se colore 
en bleu sombre et la partie vesiculeuse en bleu tres pale. Le Mann 
montre des masses bleues et des parties vesiculeuses rouges. 
L’orange-eosine-bleu de toluidine revele aussi l’existence de parties 
bleues (basophiles) et de parties rouges saillantes (acidophiles). 
L’azan montre des nucleoles rouges, des bleus et des bulles rouges 
ou orange. 

Chez la Grenouille, lorsqu’au stade 10, les nucleoles s’allongent 
en corps tubulaires diversement contournes, nous avons vu que 
ces formations ont egalement des parties pyroninophiles et d’autres 
pyroninophobes (fig. 63); ces parties se colorent respectivement 
en bleu sombre et en bleu clair par le Giemsa. Apres le Mann 
rapide, ces productions sont uniformement d’un beau rouge. II 
est difficile de tirer des indications claires de ces divers resultats, 
si ce n’est qu’ils sont la preuve de l’heterogeneite de constitution 
des nucleoles. 
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CHAPITRE V 

Etude des noyaux d’ovocytes sur le vivant ou non fixes. 

Pendant un an et demi, nous n'avons utilise que le microscope 
ordinaire. Cette periode ne nous a guere reserve qu’insucces et 
deboires. Notre but etait alors d'obtenir des preparations de 
chromosomes permettant de les etudier parallelement au microscope 
et au microscope electronique. 

Les fragments d’ovaire etant places dans une grosse goutte de 
solution de Ringer, les noyaux etaient extraits par dilaceration des 
ovocytes au moyen de deux fines aiguilles. Les noyaux etaient 
aspires avec une pipette de calibre approprie et transposes dans 
une nouvelle goutte de Ringer pour observation. 

Le liquide de Ringer, que nous avons utilise pendant cette 
premiere phase de nos recherc-hes avait la composition suivante 
(selon Darlington): 


Chlorure de sodium . 6,00 gr. 

Chlorure de potassium. 0,075 » 

Chlorure de calcium. 0,10 » 

Bicarbonate de soude. 0,10 » 

Eau distillee pour. 1000 » 


La concentration est de 6,2 pour mille. Le pH est d’environ 7, 
mais peut osciller entre 6,8 et 7,2. 


I. Observations au microscope ordinaire. 

A. Ovocytes de Triton. 

Les tres nombreuses observations que nous avons faites peuvent 
se resumer ainsi. Qu‘il s’agisse de noyaux petits ou gros (100 p. a 
250 p), ceux-ci montrent une membrane nucleaire dont l’existence 
est reelle et que Ton peut dechirer, des nucleoles tres nombreux, 
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brillants ou plus sombres selon feclairage. Par ailleurs, le noyau 
se montre optiquement vide et ne revele pas trace de chromosomes. 

Si Ton transporte les noyaux dans l’eau distillee, ils se gonflent, 
leurs nucleoles disparaissent et ils finissent par eclater sans qu’aucun 
chromosome soit visible. 

Nous avons fixe de ces noyaux en faisant arriver duBouin entre 
lame et lamelle et nous les avons colores (carmin acetique, hemalun, 
bleu de Loffler, etc.). Les nucleoles se colorerent, mais les chro¬ 
mosomes resterent invisibles. Dans quelques cas cependant, nous 
avons apercu quelques filaments peu distincts, colles contre la 
membrane, qui etaient probablement des chromosomes. 

Notre premier resultat positif provint d’une observation for- 
tuite. Nous avions laisse en chambre humide, pendant 24 heures, 
des noyaux conserves entre lame et lamelle dans du liquide de 
Ringer. Quand nous les observames apres ce delai, nous y aper- 
cumes des filaments chromomeriques que nous pumes colorer a 
faceto-carmin. Pour la premiere fois, nous voyions « apparaitre » 
les chromosomes dont le microscope electronique nous avait deja 
revele l’existence. 

Repetant cet essai, nous pumes constater que cette apparition 
des chromosomes se faisait deja au bout de 10 a 20 minutes de sejour 
en chambre humide pour les petits noyaux mais necessitait quelques 
heures pour les gros. 

Sans coloration, ces chromosomes sont toujours peu nets; 
ce sont des filaments souvent tres longs, presentant des points plus 
sombres (chromomeres). La figure 2 de la planche 1 donnera une idee 
de faspect de ces filaments photographies sans coloration, dans du 
Ringer, a travers la membrane nucleaire. 

Par contre, traites par faceto-carmin, ces chromosomes devien- 
nent tres nets. Souvent, ils sont rassembles a un pole et meme 
sortent du noyau en formant un echeveau de filaments 1 . Ces 
chromosomes paraissent, au premier abord, avoir une structure 
continue, mais, examines a un plus fort grossissement (pi. 1, fig. 3), 
ils montrent tres nettement les chromomeres dont ils sont formes. 

Utilisant des ovocytes de Triton immature, ll nous a ete 
possible de conserver ces chromosomes sortis du noyau, de les fixer 


1 Voir les figures 5, 6, 7 et 7' du tableau II, dans notre memoire paru 
dans Arch. J. Klaus Stiftung, B. XXV, 1950. 
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et do les colorer (pi. 1, fig. 4). Cos oliroinosoinos, neltement 
ciiromomeriques, forinent encore outre eux des ehiasmes. Dans 
quelquos cas, les preparations colorees a I’aceto-carmin ont rnontre 
la presence de paquets de filaments fibres qui etaient sans doute des 
filaments nucleoplasmiques. 

Aucun de ces chromosomes ne montrait cependant I’aspect 
plumeux classique. Us ne paraissaient porter ni poils ni boucles. 
C’est a ce moment que nous eumes connaissance des travaux de 
Duryee (1937-51), dont une partie ne nous a pas ete accessible si 
bien que nous avons du nous contenter de l’analyse parue dans les 
Berickte f. wiss. Biologie (1937). Duryee a travaille sur les ovocytes 
d’une Grenouille (B. fus ca= temp or aria) et accessoirement sur ceux 
de Trituriis pyrrhogaster. 

Les recherches de cet auteur nous paraissent d’autant plus 
remarquables qu'il ne s’est servi que du microscope ordinaire, ce qui 
ne l’a pas empeche de sortir des chromosomes a l’aide du micro- 
manipulateur de Chambers, d’en mesurer la longueur, d'en constater 
Telasticite, de voir la disposition des chromioles et des chromo- 
meres, d’etudier les boucles dont il a reconnu l’aptitude a retirement. 

Duryee a donne de precieuses indications sur les milieux qu’il 
convient d’utiliser pour ces etudes. Son milieu type est constitue de: 


Chlorure de sodium 
Chlorure de potassium 


0,5 % 
0,01 % 


et ne contient pas de calcium. Le calcium produit, en effet, une 
gelification. 

Les chromosomes, primitivement inA T isibles, apparaissent sous 
l’action de diverses substances (acide sulfurique tres dilue, nitrate 
d'argent 0,005%; acide acetique; colorants basiques; ions de 
metaux lourds; calcium). Par contre, ils disparaissent si Ton ajoute 
an milieu de la potasse ou de la soude diluees, des acides ou bases 
forts. L’asphyxie seule serait capable de faire apparaitre les 
chromosomes et c’est peut-etre la 1’explication des resultats que 
nous avons obtenus par conservation entre lame et lamelle, en 
chambre humide. 

En ce qui concerne les nucleoles, Duryee a constate qu’ils sont 
solubles dans les solutions diluees contenant sodium, potassium ou 
ammonium ou dans les solutions alcalines, mais qu’ils sont inso¬ 
lubles dans les acides, Tether et l’alcool. Le chlorure de potassium 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 



98 


E. GUYENOT ET M. DANON 


dissout les nucleoles sans toucher aux chromosomes. L’addition a 
son milieu de phosphate monosodique lui a permis de constater 
que les boucles des chromosomes plumeux sont inserees sur les 
chromioles. 

Nous avons essaye d’utiliser certains resultats de Duryee, 
notamment le fait que le Ga produirait une floculation du nucleo- 
plasme, ce qui rendrait les chromosomes visibles. Toutefois, nous 
n’avons pu constater, a ce point de vue, une action specifique du 
calcium. Des noyaux conserves dans du chlorure de sodium a 
6 pour mille ou du chlorure de potassium, auxquels nous ajoutames 
une goutte de chlorure de calcium a 4 pour mille, ne presentment 
aucun changement. 

Nous avons conserve des noyaux dans du Ringer a 6 pour mille, 
a pH 7, en laissant se faire une concentration par sechage. Les 
noyaux prennent alors l’apparence de vesicules vides. L’addition 
d’eau distillee, des que la concentration critique est depassee, 
produit une floculation immediate, mais les chromosomes n’appa- 
raissent pas pour autant. Devant ces insucces, nous avons continue 
a nous servir du liquide de Ringer. 

B. Ovocytes de Grenouille. 

Nos premieres observations ont ete aussi negatives que 
celles effectuees sur les ovocytes de Triton: aucun chromosome 
n’etait visible. Le fait que, chez le Triton, les chromosomes 
« apparaissaient » apres un certain temps de conservation en cham- 
bi*e humide, nous avait amene a penser qu’il se passait quelque 
chose de comparable a ce que Chambers (1924) a observe dans les 
spermatocytes de Dissosteria Carolina: un revetement des chromo- 
nemes invisibles par un depot croissant de materiel chromatique. 
Ceci nous donna l’idee d’essayer de traiter les noyaux, en les 
conservant dans du Ringer additionne de nucleoproteides. Ces 
substances furent preparees par extraction alcaline a partir du ris 
de veau (Guyenot et Danon, 1950). Les resultats parurent tres 
encourageants. Au bout de quelques heures, les chromosomes, 
apparaissaient. Cependant, alors que les noyaux temoins n’avaient 
montre aucun chromosome apres 12 a 24 heures en chambre 
humide, au cours de nouveaux essais quelques-uns presentment 
spontanement l’apparition des chromosomes, si bien que nous 
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abandonnames cot to recliorche cl la theorie qui on etait la J)ase. 
Peut-etre avons-nous cede a tin decouragement bien nalurel ? 
Cos essais meriteraient d’etre repris dans des conditions pins 
precises. 


II. ExAMEISS FAITS a l’aIDE DU CONTRASTE UE PHASE. 

C’est en mai 1950 que nous pumes nous procurer un microscope 
Winckel-Zeiss avec dispositif de contraste de phase. Nous ne sate 
rions dire assez quels services eminents nous rendit cet appareil. 
Grace a lui, nous primes enfin, pour la premiere fois, observer sur le 
vivant les elassiques chromosomes plumeux (pi. 1, fig. 5). Nous 
avons pu examiner, a\ r ec l’objectif a immersion, ces chromosomes, 
leur chromoneme avec ses cliromomeres, leurs poils qui s’agitaient 
sous l’influence du mouvement brownien (chromosomes villeux). 
Dans d’autres cas, nous avons vu les boucles, leur insertion sur le 
chromoneme. Nous avons constate combien ces formations, poils et 
boucles, entrainees par les courants qui se produisaient dans le 
liquide de Ringer, etaient extensibles et pouvaient atteindre une 
longueur inimaginable, tandis que le chromoneme lui-meme s’etirait 
jusqu’au point de n’etre plus qu’un fil invisible, jalonne par quelques 
laches plus sombres, les chromioles. 

Cependant, ces observations souvent passionnantes furent loin 
d’etre constantes. Dans nombre de cas, nous n’observames, meme 
dans des noyaux qui, d’apres Fetude sur coupes, renfermaient cer- 
tainement des chromosomes plumeux, que des chromosomes beau- 
coup moins complets appartenant aux types que nous appelames, 
pour notre commodite, chromosomes granuleux, chromosomes en 
fil de fer barbele, chromosomes en moisissure (fig. 66 a, 6, d). 
Certes, dans certains cas au moins, ces aspects correspondaient 
assez fidelement aux chromosomes villeux que l’etude cytologique 
sur coupes nous a permis de reconnaitre dans les ieunes ovocytes 
(fig. 3 a 15). 

II n’etait pas moins evident que, dans beaucoup d’autres cas, 
les aspects observes correspondaient a des alterations de chromo¬ 
somes plumeux. Un exemple de ces alterations nous avait ete offert 
par l’emploi d’un fixateur (liquide de Bouin). Si, tandis que Foil 
observe un magnifique chromosome plumeux, on fait arriver sous 
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la lamelle une goutte de Bouin, en un eclair, les poils et boucles se 
rabattent contre le chromoneme, perdent toute individuality. On 
n’observe plus qu’un filament bossele, portant qk et la des epaississe- 
ments qui sont tout ce qui reste des poils qui, l’instant d’avant, 
flottaient et s’agitaient dans le liquide d’observation. 

11 est evident que bien des chromosomes en fil de fer barbele ou 
en moisissure devaient correspondre a des alterations analogues, 
bien que moins totales. de la structure plumeuse. Fallait-il incri- 
miner le liquide de Ringer ? Mais pourquoi, dans d’autres cas, nous 
avait-il permis d’observer de magnifiques chromosomes plumeux 
que nous pumes meme photographier ? 

Certes, le liquide de Ringer n’est pas le milieu d’observation 
optimum. Mais il n’est pas si defectueux qu'il faille lui attribuer 
toutes les alterations observees. II est certain que les poils et 
boucles de chromosomes sont des structures tres delicates que les 
seules manipulations (transport et eclatement du noyau) sont 
susceptibles d’alterer plus ou moins gravement. Ces chromosomes 
plumeux font partie d’un milieu nucleaire dont on ne les detache 
pas sans produire des modifications de structure. II faut, en somme, 
un concours de circonstances favorables pour que Ton puisse 
observer, sortis du noyau, des chromosomes plumeux en parfait 
etat de conservation. 

Quoi qu’il en soit, les nombreux insucces que nous reserva meme 
l’examen au contraste de phase nous conduisirent a utiliser deux 
autres milieux de conservation qui, dans Pensemble, se revelerent 
excellents. L’un est constitue par l’eau distillee acidulee par 5% 
d’acide acetique: l’autre est une solution de chlorure de sodium 
a 4 0 00 additionnee de 5 a 10% d'acide acetique. Des lors, c’est tres 
regulierement que nous pumes observer et photographier 
(pi. 2, fig. 6 a 11) des chromosomes plumeux bien conserves. 
Cependant, meme dans ces milieux, nous avons aussi vu et photo¬ 
graphic des chromosomes en « fil de fer barbele » ou en « moisissure »: 
ces aspects qui sont l'image des chromosomes villeux a poils plus 
ou moins longs, ne sont done pas toujours le resultat d’alterations 
de chromosomes plumeux. 

Apres divers essais, nous avons constate que le meilleur milieu 
pour conserver les chromosomes et augmenter les contrastes en 
vue de les photographier etait la solution de chlorure de sodium 
a 4 0 00 additionnee de 5 a 10% d’acide acetique. 
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A. Les chromosomes vus an conlraste de phase. 

Nous ne ferons plus de distinction entro Triton el Greriouille, 
les images etant dans l’ensemble tres semblables. 

Pendant toute la periode de croissance des ovocytes, les chromo¬ 
somes restent associes par paires et forment entre eux des chiasmes. 
Cette disposition, qui s’observe sur les coupes des jeunes ovocytes, 
se voit fort bien, si les chromosomes sont extraits de la vesicule 
germinative. Les filaments chromatiques peuvent etre alors exa¬ 
mines dans toute leur longueur et forment entre eux plusieurs 
chiasmes. 

Le chromosome est forme d’un chromoneme qui a J’aspect d’un 
mince filament sombre lorsqu’il n’est pas trop etire. 11 presente des 
chromioles, qui sont des points de fort contraste, et des epaisisse- 
ments plus volumineux, les chromomeres. Ceux-ci paraissent 
correspondre a des groupements de chromioles (pi. 1, fig. 3). 
Par endroits, le chromosome se montre dedouble en ses deux 
chromatides et les chromioles se correspondent deux a deux. 

a) Chromosomes granuleux. 

Ces aspects peuvent correspondre, soit a des chromosomes 
normaux provenant de tres petits ovocytes, soit plus frequemment 
a une alteration de chromosomes villeux ou de chromosomes 
plumeux, ayant perdu poils et boucles. Non etires, ces chromo¬ 
somes (fig. 66, d) sont constitues par un chromoneme sur lequel 
sont fixes de nombreux granules, dont certains sont peut-etre des 
chromomeres. Lorsqu’ils sont etires, les chromonemes sont si fins 
qu’ils deviennent par place invisibles, mais se reconnaissent aux 
granules espaces qui en jalonnent le trajet (fig. 66, d , a gauche). 

b) Chromosomes en fil de fer barbele. 

Ce sont des filaments assez epais et sombres qui sont herisses 
d’appendices plus clairs, courts, assez espaces. Dans les jeunes 
ovocytes (fig. 66, &), ils correspondent a l’aspect normal des chromo¬ 
somes lorsqu’ils commencent a devenir villeux. Ailleurs, ils repre- 
sentent sans doute le resultat d’une alteration des poils ou boucles 
de chromosomes. Nous avons souvent pu suivre ces transformations 
qui se produisent rapidement dans le liquide de Ringer. 
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c) Chromosomes en moisissure. 

Ce sont des filaments, montrant distinctement chromioles et 
chromomeres, sur lesquels s’inserent des poils tres fins, generale- 
ment droits ou recourbes a l’extremite (fig. 66, a). Ils correspondent 
certainement. dans un grand nombre de cas, a l’aspect villeux que 
nous avons decrit dans les ovocytes de dimensions moyennes. II 
peut se faire aussi que certains de ces aspects resultent d'une 
legere alteration de chromosomes plumeux, dont seuls certains 
poils ou boucles, specialement epais, sont conserves. 

d) Chromosomes plumeux (fig. 66, c). 

Sur les chromioles et chromomeres s’inserent des poils longs, 
flexueux et des boucles (pi. 2, fig. 6 a 8). Certains auteurs 
(Dodsox, Duryee) considerent qu’il n’y a que des boucles. Sur 
coupes, aussi bien qu’au contraste de phase, nous avons vu, suivant 
des proportions variables, les deux sortes de formations. D’ailleurs, 
nous pensons avoir observe, sur coupes, les formes de passage qui 
relient les poils simples, deja presents dans les chromosomes 
villeux, aux boucles. Sur les photographies, on reconnait aisement, 
en plus des boucles, des poils simples qui sont extremement exten- 
sibles (pi. 1, fig. 3). Les boucles sont de longueur tres variables; 
ce sont des anses allongees dont les deux branches s’inserent en un 
meme point du chromosome. Si le chromoneme est etire et que les 
boucles soient peu nombreuses, on reconnait qu’elles s’inserent sur 
un chromiole. Or, chaque chromiole porte toujours deux boucles 
disposees symetriquement et de meme dimension. Si Ton se souvient 
qu'il y a deux chromatides et, en chaque point, deux chromioles 
generalement au contact, on peut en conclure que chaque paire 
de boucles correspond aux deux chromatides qui les ont formees. 
Quand l’insertion se fait sur les chromomeres, il v a toujours, en un 
meme point, insertion de plusieurs paires de boucles et de poils. 

En plus des poils et boucles de texture fine, il y a, en certains 
points, des poils ou des boucles plus gros, plus sombres dont la 
structure granulaire est plus nette. Or, ces boucles ou poils epais, 
deja vus sur les coupes, sont aussi regulierement disposes paj 1 
paires. Le fait saute aux yeux parce que ces formations epaisses ne 
se rencontrent que ca et la le long des chromosomes (pi. 1, fig. 3 et 
pi. 2, fig. 7 et 8). 
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Dessins a main levee des diverses sortes de chromosomes observes au contraste 

de phase. 

a) Chromosome en moisissure (type villeux); 

b) Chromosomes en fil de fer barbele, formant des chiasmes et lies a deux 
nucleoles; 

c) Chromosome plumeux; 

d) Chromosome granuleux. 
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Nous avions pense au debut que la boucle provenait de ce qu’un 
de ses bras naissait du cliromiole d’une chromatide et 1’autre bras 
du chromiole correspondant de l’autre chromatide. Gela est certaine- 
ment inexact. Nous pensons d’ailleurs que la boucle resulte de la 
fissuration longitudinale d’un poil simple, conformement a nos 
observations faites sur coupes chez le Triton. 

Dans les preparations examinees au contraste de phase, nous 
avons rencontre 9a et la des anses disposees en sautoir, dont les 
branches s’inserent assez loin Pune de Pautre sur le chromosome 
(pi. 2 , fig. 6 et 10 ). Nous ne savons au juste comment les interpreter. 
On pourrait penser a un glissement d’une chromatide par rapport a 
une autre au cours d’un etirement, si bien que les chromioles ne 
seraient plus en face. Mais comme il existe, entre les points d’inser- 
tion, des boucles parfaitement normales, cette interpretation est 
insoutenable. Peut-etre s’agit-il de poils, tres allonges par les 
mouvements du liquide d’observation et dont l’extremite Jibre, 
entrainee par les courants, est venue se souder a une certaine 
distance, sur le chromosome. Quand on sait avec quelle facilite ces 
poils adherent aux objets ou se rabattent contre le chromoneme, 
cette opinion devient assez vraisemblable. Ajoutons que pareille 
disposition ne se voit jamais sur coupes. 

B. Les nucleoles. 

Les nucleoles peripheriques sont toujours tres visibles, meme 
au microscope ordinaire. Us sont infmiment plus resistants aux 
changements du milieu que les chromosomes. 11s se conservent 
parfaitement bien dans les diverses solutions essayees (liquide 
de Ringer, chlorure de sodium, chlorure de potassium avec ou sans 
acide acetique). II suffit de respecter la concentration ionique 
(4 a 6 %o). Par contre, ils se dissolvent dans l’eau distillee. 

Nous avons retrouve les differents aspects que ces nucleoles 
montrent sur les coupes. Colies contre la membrane nucleaire, ce 
sont des corps tres refringents, brillants lorsqu’on les examine au 
contraste de phase, rappelant, par leur aspect, des goutelettes 
d’huile. Les uns sont spheriques, les autres sont aplatis, allonges 
contre la membrane; certains sont fragmentes en petites spherules 
ou portent des vacuoles de toutes tailles ou, dans d’autres cas, des 
expansions filamenteuses. 


CM KO.MOSOiM ES ET OVOCYTES I) E It A Tit A (. I E IS S 


I Of) 


On sc souvient quo, ohez la (irenouille, aux stades 10 et II, les 
nucleoles prennent des formes lubiilaires, diversement contournees 
on memo constituent d'assez gros anneaux. Nous avons souvent 
observe ces dernieres formations au contraste de phase. Or, quand 
on examine un de ees anneaux dans du liquide de Ringer, on pent 
le voir se transformer, en un temps tres court (line a quelques 





Fig. 67. 

Photographic d’anneaux formes par les nucleoles du stade G, observes au 
contraste de phase, puis fixes et eolores a Fhematoxyline ferrique. A droite, 
nucleoles en anneaux; a gauche, nucleoles tubuliformes et en anneaux 
(X 700). 

minutes). La cavite de Fanneau se retrecit progressivement sous les 
yeux de l’observateur, ce qui donne finalement naissance a un 
nucleole plein. Nous avons pu fixer de ces anneaux au Bouin, entre 
lame et lamelle, les colorer a Fhematoxyline ferrique et les photo- 
graphier (fig. 67). Par contre, si Fovaire a ete conserve cinq heures a 
la glaciere, les anneaux ne s’observent plus dans les preparations. 

Un cas special est celui des «nucleoles » qui se trouvent a 
Finterieur du nucleoplasme et sont, semble-t-il, en rapport avec les 
chromosomes. Ce sont des spherules de dimensions variables qui, 
au contraste de phase, ne sont pas brillantes comme les nucleoles 
peripheriques, mais noires. II semble que ces spheres puissent en 
s’etirant, donner naissance a des poils noirs epais qui sont aussi en 
rapport avec les chromosomes. 
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C’est surtout dans les gros ovocytes que I’on peut observer de 
tels « nucleoles » fixes sur les chromosomes plumeux. Leur disposi¬ 
tion est symetrique dans les deux chromatides d’un chromosome 
et dans les deux chromosomes d’une paire (pi. 2, fig. 9). C’est 
ainsi que, dans un ovocyte de Crapaud examine au contraste de 
phase, nous avons pu photographier une extremite d’une paire de 
chromosomes. II y a quatre filaments, en deux groupes de deux qui 
portent chacun, au meme point, un « nucleole » noir. 

Nous avons deja fait une remarque semblable en ce qui concerne 
les poils ou boucles epais, paraissant noirs au contraste de phase, 
que Ton apergoit, ga et la, sur les chromosomes plumeux. Cette 
disposition symetrique s’observe aussi pour les boucles ou poils 
ordinaires lorsqu’ils sont isoles par retirement du chromoneme. On 
peut en induire que la meme distribution doit etre valable pour la 
totalite des poils et des boucles, bien qu’en raison de leur nombre 
considerable, il soit difficile d’etablir le fait avec precision. 

Ces constatations nous paraissent d’un grand interet, car elles 
permettent de rejeter certaines hypotheses qui ont ete formulees, 
en ce qui concerne la nature et l’origine des poils et boucles des 
chromosomes plumeux. Nous reviendrons sur ce point. 
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CHAPITRE VI 

Etudes faites au microscope electronique. 

I. Conditions generales. 

L’examen de preparations cytologiques a Faide du microscope 
electronique doit se faire dans des conditions tres particulieres 
et sans rapport avec celles qui sont utilisees pour F etude avec le 
microscope optique. Nous les rappellerons brieA r ement. 

a) En premier lieu, les preparations sont soumises a une dessica- 
tion totale, ce qui modifie necessairement Faspect des objets; elles 
sont examinees dans un espace oil le vide est tres pousse, afin de 
permettre la marclie des electrons. 

b) Ces preparations dorvent etre extremement minces. L’epais- 
seur des objets ne doit pas depasser un dixieme de micron: au-dela, 
ils seraient entierement opaques. Le fond de la preparation doit etre 
suffisamment clair pour que Fon obtienne des images nettes. Aussi 
est-il impossible d’utiliser des chromosomes en suspension dans une 
solution saline (liquide de Ringer; solution physiologique, etc.) 
que Ton laisserait simplement secher. Le depot des cristaux de sels 
rendrait le fond si obscur que les objets seraient impossibles a 
etudier. 11 faut aussi tenter d’eliminer les substances (proteines 
notamment) proA^enant du sue nucleaire, pour la meme raison. 

c) L'emploi de porte-objets en A^erre, meme tres minces, est 
exclu en raison de leur impermeabilite aux electrons. II faut se ser- 
A’ir de porte-objets d'une tout autre nature. Nous aA r ons utilise des 
disques de 3 millimetres de diametre, constitues par un quadrillage 
en cuh r re, dont les mailles ont elles-memes un diametre de 100 u 
enAuron. Sur une telle grille, on recueille une membrane qui est 
obtenue, sous forme d'un film tres mince, en faisant s’etaler sur 
Feau une goutte de collodion (ou de parladion) dissout dans Facetate 
d’amyle. C’est sur les porte-objets ainsi prepares que Fon dispose 
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1 ’objet a etudier qui sera soumis ensuite a la dessication, puis a 
1 ’ombrage a For, afin de donner un certain relief. 

d) L'examen est toujours indirect. On observe sur un ecran 
fluorescent l’image de l’objet. Cette image peut, au plus, s’etendre 
sur 100 p,, diametre d’une maille, mais, vu le grossissement utilise, 
cela correspond a une dizaine de champs qu’il faut examiner succes- 
sivement, ces champs ayant un diametre de 10 p environ. L’appareil 
utilise permettait d’ailleurs deux grossissements: 3600 et 10.000. 
Quand un champ montre une image interessante, il faut le photo- 
graphier, seul moyen d’en conserver un souvenir durable. Comme 
un chromosome peut s’etendre sur 5, 6, 10 champs, il faut faire 
autant de photographies et raccorder ensuite les epreuves positives 
(pi. 3, fig. 12). Le negatif obtenu donne un positif ou l’objet apparait 
en noir sur fond blanc. On peut alors faire un negatif inverse, 
de maniere a avoir, en positif, un objet blanc sur fond noir. Lors du 
tirage du positif, on peut grossir plus ou moins l’image, ce qui 
permet d’obtenir des grossissements apparents de 20.000 a 30.000 
ou plus. Enfm, comme certains chromosomes ont une longueur 
de 100 a 500 p, il en resulte que Ton ne peut en voir que des 
fragments dans le cadre d’une maille de la grille porte-objets. 

II. Historique et technique. 

Quand nous avons commence ces recherches en 1947, nous 
ignorions tout de l’emploi du microscope electronique et de 
ses possibility. Avec le precieux concours d’un physicien, 
M. P. Dinichert, nous etudiames d’abord, a titre de tests, diverses 
preparations telles que fibrilles musculaires, cils et palettes nata- 
toires de Pleurobrachia , spermatozoldes d’Annelides (Dinichert, 
Guyenot et Zalokar, 1947). Apres en avoir obtenu de bonnes 
images, nous essayames de preparer des chromosomes provenant 
de jeunes ovocytes (200 p) de Rana fusca. Les noyaux, isoles dans 
du liquide de Ringer, laves a l’eau distillee, etaient transports apres 
eclatement sur le porte-objets. Les images montraient un fond 
encore riche en cristaux tres fins et en granulations: Qa et la, 
s’observaient des filaments pouvant avoir jusqu’a 30 p de longueur 
200 a 300 A de diametre; ces filaments, legerement flexueux, se 
montraient par places dedoubles, sous forme de figures losangiques. 
L’ombrage a 1’or permettait de conclure qu’il s’agissait non d’un 
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alveole, mais des deux moities (chromatides ?) du filament situees 
dans un nieme plan. 

Coniine des figures tres semblables furent rencontrees, tors do 
Fexamen de noyaux provenant d’ovocvtes d'une sauterello 
(Stauroderus), on pouvait supposer, sans en avoir la certitude, que 
ces filaments etaient des chromosomes; aujourd’liui, nous serions 
encore moins affirmatifs. 

En 1948. nous essayames une technique legerement differente. 
Les noyaux d’ovocytes de R a n a ou de T r i t o n , isoles 
dans une goutte de liquide de Ringer, laves par passage dans une 
serie d'autres gouttes, etaient aspires dans une pipette et deposes 
sur les porte-objets on ils arrivaient generalement eclates. La pre¬ 
paration etait alors sechee a Fetuve a 55°, puis retournee et mise a 
Hotter sur feau distillee pour dissoudre les cristaux de sels et si 
possible les proteines provenant du nucleoplasme. On pouvait 
esperer que le sechage avait suffi a faire adherer les chromosomes a 
la membrane de collodion. 

Les preparations, apres ombrage a for, permirent d’observer 
des filaments extremement fins, parfois flexueux, ayant un diametre 
d’environ 100 A et plusieurs dizaines de microns de longueur. Des 
photographies de ces filaments furent presentees lors d'une commu¬ 
nication a la Societe zoologique suisse, en septembre 1949 et 
publiees fannee suivante (Guyexot, Daxox, Kellexberger et 
Weigle, 1950). Ces filaments etaient-ils des chromosomes ? C’est 
possible, car les fibres proteiniques pouvant provenir du 
nucleoplasme sont plus courtes, moins bien individualisees, dispo- 
sees de facon parallele ou anastomosees en reseau. D’autre part, 
la membrane nucleaire se dissocie en filaments irreguliers, epais a 
une extremite, effiles ou ramifies a V autre. Ces formations eliminees, 
les figures observees ne pouvaient. semble-t-il, correspondre qifa 
des chromosomes. 

Cependant un doute persistait. Aussi eumes-nous recours a une 
autre methode. Nous pensames a utiliser facide acetique a 45%, 
c’est-a-dire suivant la concentration de V aceto-carmin avec lequel 
nous avions obtenu de belles preparations. Les noyaux, sortis des 
cellules, laves dans le liquide de Ringer, etaient places dans facide 
acetique a 45% et aspires dans une pipette trop etroite, ee qui 
provoque leur eclatement. La solution acide, contenant ces noyaux 
eclates, etait alors soumise a la centrifugation. 
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Nous utilisames dans ce but de petits blocs en matiere plastique, 
creuses de cavites ayant 3 a 4 millimetres de profondeur et 2 milli¬ 
metres de diametre. Une fois la cavite remplie du liquide acide, 
l’orifice en etait ferme par application directe de la lamelle de collo¬ 
dion constituant le porte-objets. Ce petit appareil a ete decrit par 
notre collaborateur physicien, M. Iyellenberger (1949). Le culot 
de centrifugation se depose directement sur la lamelle de collodion 
a laquelle il adhere fortement. Les preparations, ainsi obtenues, 
examinees apres ombrage a l’or, permirent de reconnaitre sur un 
fond d’une clarte parfaite des chromosomes dont Tidentification 
ne laissait place a aucun doute. 

Les photographies de ces chromosomes, presentees a la reunion 
de la Societe zoologique suisse en septembre 1949, furent publiees 
en partie l’annee suivante (Guyenot, Danon, Kellenberger 
et Weigle, 1950 a et 1950 b). Elies montrent des chromosomes 
flexueux, longs de 30 a 60 p. et plus, dedoubles par endroits en 
deux chromatides et presentant, dans certaines conditions, une 
structure chromomerique nette. 

Cependant, il ne s’agissait encore que de chromosomes filamen- 
teux, comme ceux qu’on voit sur coupes dans les jeunes ovocytes, 
ou correspondant plus generalement a des chromosomes villeux ou 
plumeux ayant perdu poils et boucles. On observait souvent, pres 
du chromosome, des amas de grains qui devaient representer les 
produits de la lyse des poils et boucles, operee par une trop forte 
concentration en acide acetique. 

Pour remedier a cet inconvenient, nous utilisames alors le 
milieu qui nous avait donne de bons resultats lors de nos etudes au 
contraste de phase: une solution de chlorure de sodium a 4 °/ 00 , 
renfermant 5% d’acide acetique. 

Afin de centrifuger de plus grandes quantites de liquide et de 
pouvoir faire des lavages, nous avons employe de nouveaux blocs 
de matiere plastique creuses de cavites coniques ouvertes aux deux 
extremites. La base a 6 millimetres de diametre et l’extremite tron- 
quee 3 millimetres; une petite rainure circulaire permet d’y appli- 
quer tres exactement la membrane porte-objets, maintenue par un 
dispositif de serrage. Nous avons ainsi obtenu, a coup sur, des pre¬ 
parations riches en chromosomes auxquels adheraient encore qk 
et la quelques poils ou boucles. L’immense majorite n’en etait 
pas moins detachee, sans doute en raison des actions mecaniques 
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exercees pendant la centrifugation. I > oiIs el boucles detaches se 
trouvaient d’ailleurs disperses, souvent par fragments, dans la 
preparation. 

Ces constat at ions nous ont alors amenes a renoncer a Taction 
trop brutale de la centrifugation. Utilisant le mcme dispositif, nous 
laissames simplement les chromosomes, en suspension dans la 
solution salee acide, se deposer sur la lamelle de collodion par 
sedimentation. D’abord nous centrifugions lentement et pendant 
une courte duree, apres 24 heures de sedimentation a la glaciere, 
afin d’assurer une meilleure adherence des chromosomes a la mem¬ 
brane. Par la suite, nous reconnumes qu’on pouvait meme se passer 
de toute centrifugation. 

Cette fois, notre but etait atteint. Des le debut de 1951, nous 
avmns pu observer et photographier tres regulierement de beaux 
chromosomes plumeux avec leurs poils et leurs boucles en place et 
en etudier la structure et la disposition. 

A notre connaissance, peu de recherches ont ete effectuees 
concernant Texamen de chromosomes plumeux de Batraciens au 
microscope electronique. 

Clark, Barnes et Baylor (1942) sortent des ovocytes 
(espece animale non indiquee) des noyaux et les placent sur film 
de collodion, ou ils sont prives de leur membrane. Le tout est 
expose a la dessication a fair. Les auteurs ont vu des chromo¬ 
somes (?) fortement ramifies et subramifies, en feuilles de fougere. 
D’autres formations ont des branches moins nombreuses, plus glo- 
buleuses. II y a des rameaux intermediaires entre les deux types. 
Les auteurs ont vu jusqu’a quatre filaments, enroules Tun autour 
de Tautre. Ils n’ont jamais vu de boucles bien qu’ils aient utilise 
des ovocytes arrives au terme de leur croissance. L’absence de 
photographies rend difficile d’interpreter ces resultats. Toutefois 
comme nous n’avons jamais vu de chromosomes ramifies, nous 
doutons fortement qu’il s’agisse de chromosomes, d’autant que 
la disposition en feuilles de fougere fait penser avant tout a 
des depots cristallins que la methode utilisee ne permettait pas 
d’eliminer. 

Plus recemment, Tomlin et Callan (1951) ont etudie les 
chromosomes provenant d’oeufs presque murs de T. cristatus ; les 
noyaux isoles dans une solution de KC1 0,2 M, ont ete fixes par 
Tacide pliosphotungstique a 0,1%, laves et seches sur un film 
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de formvar. Les auteurs ont vu des chromosomes, semblables a 
ceux que nous avons obtenus en 1949-50: ce sont des fdaments 
de 200 A environ auxquels adheraient des amas de substance 
representant, pensent-ils, les restes des boucles qu’ils n’ont jamais 
observees. 


III. Les chromosomes vus au microscope electronique. 

Cette etude presente, avant tout, la valeur d’une iconographie 
et ne se prete pas a de longs developpements. Dans bien des cas, les 
interpretations sont difficiles, incertaines. Nous ne pouvons que 
presenter des images et dire, a leur propos, ce que Ton croit y 
distinguer ou ce qu’elles suggerent. 

Nous donnerons d’abord quelques indications generates. Nous 
considererons en premier lieu les chromosomes depourvus des poils 
et boucles caracteristiques de l’etat plumeux. II s’agit alors, soit de 
chromosomes provenant de Tritons immatures, qui sont du type 
filamenteux ou du type villeux, soit de chromosomes plumeux de 
Tritons adultes, traites par Tackle acetique a 45% qui produit la 
lyse des poils et des boucles. 

Ces chromosomes «n u s » apparaissent comme des 
Gordons, epais d’environ 1600 A. Toutefois, ces cordons s’amin- 
cissent, par places (pi. 3, fig. 12, point indique par une fleche; 
pi. 5, fig. 16, 2, point indique par une fleche; pi. 5, fig. 17, 2) et 
peuvent meme etre reduits (pi. 4, fig. 15, 2) a des filaments d’une 
minceur extreme. Comment interpreter ces differences d’epaisseur 
dont nous avons deja donne des exemples dans notre memoire de 
1950 (fig. 9, 14 et 16) ? 

11 peut s’agir d’un etirement local du chromosome. Nous avons 
observe a maintes reprises cet allongement extreme des chromoso¬ 
mes au contraste de phase. Ils finissent par etre constitues par un 
axe invisible, jalonne par des points plus sombres, les ehromioles. 
II n’est pas impossible que des etirements analogues aient pu se 
produire au cours de la centrifugation et du sechage. II semble 
cependant que retirement devrait etre alors moins localise. 

L’amincissement du chromosome pourrait resulter, d’autre part, 
de la lyse partielle ou de la disorganisation d’une gaine envelop- 
pante. S’il en est ainsi, le chromoneme axial, correspondant aux 
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« lieux » genetiques, serait ])lus tin (ju(' le chromosome apparent. 
La figure 15, 2 de la planche 4, par cxemple, montre en haul un 
chromosome entoure de debris provenant de la destruction des 
pods par 1’acide acetique a 45%. Cette lyse s’etend plus has au 
chromosome lui-meme qui devient granuleux. Plus loin, aux deux 
endroits designes par une fleclie, on ne voit plus que deux filaments 
jumeles, d’une minceur extreme (axes des chromatides ?) corres- 
pondant ensemble a une largeur d’environ 300 A. Tout autour se 
voient des ainas granuleux representant les produits de desintegra- 
tion des poils ainsi que de la gaine du chromosome. 11 semble, en 
definitive, que la lyse aurait afiecte non seulement les poils, mais 
l’enveloppe rneme du chromosome. 

Cette gaine on enveloppe parait etre formee d’une sub¬ 
stance se presentant sous 1’aspect de fibres; elle presente, en efiet, 
tres frequemment un aspect fascicule (pi. 3, fig. 12; pi. 4, fig. 14, 3); 
il arrive souvent (pi. 3, fig. 12, en haut) qu’une fibre s’ecarte du 
chromosome en formant une anse. Ces fibres pourraient etre formees 
soit de nucleoproteines, soit de proteines acides. La derniere inter¬ 
pretation nous parait la plus probable. La gaine est, en efiet, 
continue tandis que les figures, obtenues apres coloration au 
Feulgen, montrent un etat discontinu des parties colorables (chro- 
mioles et chromomeres). 

Si certains chromosomes ont une epaisseur reguliere, d’autres 
presentent des epaississements, formes d’une matiere 
opaque, et qui font naturellement penser aux chromomeres 
(pi. 3, fig. 13, 1; pi. 4, fig. 14, 1; pi. 5, fig. 17, 2). Nous avons aussi 
reproduit de ces epaississements dans notre memoire de 1950 
(fig. 13). L’assimilation de ces epaississements, correspondent a une 
epaisseur de 4000 A, aux chromomeres du cytologiste souleve deux 
objections: pourquoi ne les voit-on pas sur tous les chromosomes et 
pourquoi ne sont-ils pas plus regulierement disposes ? 

Le resultat parait dependre, comme nous font montre nos 
observations sur le vivant et au contraste de phase, du fait que les 
ovocytes ou les noyaux ont sejourne plus ou moins longtemps dans 
le liquide de Ringer, avant le moment de la preparation des chromo¬ 
somes. On se souvient que des noyaux, ne montrant pas trace de 
chromosomes lors d’un premier examen, presentaient des chromo¬ 
somes visibles apres quelques heures de sejour dans le liquide de 
Ringer. Ce qui les rendait visibles, c’etait precisement l’apparition 
Rev. Suisse de Zool., T. 60, 1953. 
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de chromomeres. De meme, lorsque des ovaires ont ete fixes avec 
retard, apres 24 heures de sejour dans le liquide de Ringer, a la 
glaciere, ]es coupes revelent des chromosomes a chromomeres plus 
epais, dont la chromatine tend a s’etaler sur le chromoneme entre 
deux chromomeres successifs. 

En definitive, et c’est bien ce qui resulte de Paspect des 
epaississements vus au microscope electronique, les nucleoproteides 
se colorant par le Feulgen, constitueraient autour du chromosome 
et de sa gaine fibrillaire, un depot localise, correspondant aux 
chromomeres des cytologistes. 

Cette situation exterieure des nucleoproteides permet de com- 
prendre que, suivant les cas, ces substances soient localisees en 
certains points, correspondant sans doute aux «lieux » d’activite 
du chromoneme axial, ou, au contraire, s’etalent entre deux chromo¬ 
meres comme Pa vu Dodson chez Amphiuma. Nous rappellerons, 
a ce sujet, les figures que nous avons donnees (fig. 45 et 46) montrant 
des gouttes de chromatine, colorables au Feulgen, qui revetent 
progressivement les chromosomes apres que ceux-ci ont perdu 
leurs pods. 

Un autre fait tres net estla fissuration longitu¬ 
dinal e du chromosome en ses deux chromatides, que celles-ci 
soient pourvues de leur gaine (pi. 4, fig. 14, 2) ou qu’elles soient 
denudees (pi. 4, fig. 15, 2). Cette interpretation n’est pas douteuse, 
car les images electroniques sont la replique de ce que montrent 
certaines coupes (fig. 35) ainsi que les observations faites au 
contraste de phase. 

Nous noterons enfin que les chromosomes d’une paire sont unis 
par des clxiasmes (pi. 4, fig. 14, 1). Sur une image agrandie, il 
semble bien (pi. 3, fig. 13, 1) que le chromosome qui traverse la 
preparation de bas en haut, passe sur Pautre chromosome au 
croisement inferieur et dessous a Pautre point de croisement. 
Nous rappellerons que ces chiasmes s’observent avec une tres 
grande nettete sur les coupes ou lors des examens au contraste 
de phase. 

D’apres les donnees qui precedent, nous nous representons de 
la fa£on suivante la structure d’un chromosome. 
Celui-ci est constitue par deux filaments axiaux tres minces 
(au plus 150 A) qui represented les deux chromatides. Ces fila¬ 
ments sont chacun entoures d’une gaine de nature fibrillaire, 
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roustituee vraisemblablement par des proteines acides. Cos deux 
gaines sent etroitement accolees sauf on certains points on los 
doux moities s’ecartent quolquo pen. Par places, aulour do ce 
cable d'environ 1600 A, forme do deux elements, un epaississement 
represente un depot peripherique de nucleoproteides colorablcs 
par le Feulgen. Ce sont les chromomeres (0 p., 4). Nous insistorons 
sur le fait que rien n’indique 1'existence de plus de deux elements 
(chromatides) dans le chromosome, pas plus que celle d’un enroule- 
ment mineur ou majeur. Dans les ovocytes en croissance, les 
chromosomes qui atteignent une grande longueur sont complete- 
ment denudes. 

Les chromosomes du type v i 11 e u x, provenant 
de Tritons immatures, n’ont ete etudies qu’apres centrifugation 
dans Lacide acetique a 45%. Dans certains cas (pi. 3, fig. 13, 1 et 2), 
on observe des filaments constitues par une file de grains qui 
paraissent rattaches an chromosome: representent-ils le reliquat, 
a pres la lyse, des poils fins qui sont bien visibles au contraste de 
phase ou sur les coupes ? Dans la figure 15, 3 de la planche 4, un 
chromosome de Triton immature, centrifuge dans Lacide acetique 
a 45%, montre, en haut (P) des cordonnets moniliformes qui pour- 
raient correspondre, soit a des poils du type villeux, soit a des 
filaments detaches de la game fibrillaire du chromosome. 

Au cours des centrifugations dans Lacide acetique a 45%, les 
poils et boucles des chromosomes plumeux sont arra- 
ches et lyses (pi. 4, fig. 15, 2; pi. 6, fig. 19, 2 et 3). On voit alors, 
tout contre le chromosome ou dans son voisinage immediat, des 
amas de substance provenant de la desegregation de ces formations. 
Tantot, ces residus sont encore formes de chainons en batonnets 
(pi. 6, fig. 19, 2), semblables a ceux qui constituent les poils, struc¬ 
ture bien visible, par exemple, dans le poil recourbe en anneau 
que Lon voit isole dans la figure 19, 3. Tantot, ces chainons se 
desagregent a leur tour et se resolvent en une pouS'siere de granula¬ 
tions (pi. 4, fig. 15, 2). 

Ce n’est que dans Leau salee a 4 °/ 00 , contenant 5% d’acide 
acetique, que les poils et boucles sont bien conserves. Si Lon emploie 
la centrifugation, les poils sont arraches; tout au plus en 
observe-t-on, par endroits, la base encore attachee au chromosome 
(pi. 3, fig. 12, P). Les poils et boucles detaches se retrouvent, a Letat 
libre, dans la preparation (pi. 6, fig. 19, 4, 5 et 6). 
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II faut utiliser Ja sedimentation dans Fean salee acetique pour 
obtenir des preparations de chromosomes plumeux ayant conserve 
en place leurs poils et leurs boucles (pi. 5, fig. 16, 1 et 2). Encore 
faut-il se rendre compte que ces appendices, inseres tout autour du 
chromosome, se trouvent ramenes dans un seul plan, ce qui engendre 
necessairement un certain degre de confusion (pi. 5, fig. 17, 1 et 
surtout 2). Les boucles (pi. 5, fig. 16, 1 b\ fig. 17, 1) sont bien 
reconnaissables, mais plus ou moins deformees. Les poils sont en 
etat de contraction ou, au contraire d’extension (pi. 6, fig. 19, 1). 
On voit bien le rapport des poils et du chromosome au lieu 
d’insertion. Par exemple, la figure 18, 1 de la planche 6 montre 
Finsertion au niveau d’un chromomere de deux poils opposes. 
Dans la figure 18, 2, il y a continuity entre le chromosome et 
un pod; il semble que les deux poils situes a droite se soient 
detaches du chromomere qui apparait comme une grosse tache 
blanche. 

Les poils presentent certainement une structure particuliere et 
caracteristique. Les photographies sont plus ou moins nettes, mais 
elles montrent toujours une alternance de chainons transversaux 
faisant saillie a droite et a gauche (pi. 6, fig. 19, 3, poil recourbe en 
anneau; fig. 19, 4 et 6). Ces figures correspondent a un aspect, 
deforme par Faplatissement dans un plan, d’elements qui devaient 
etre diversement orientes. Dans les endroits les plus clairs, un 
chainon faisant saillie a droite se raccorde a un chainon faisant 
saillie a gauche. Le poil parait forme d’elements ou chainons replies 
les uns sur les autres a la fagon d’un metre pliant, dont les elements, 
simplement rapproches, dessineraient une sorte de zigzag. Lorsque 
le poil vient a etre etire, on voit, par places, un effacement complet 
de cette structure. Les boucles (fig. 19, 5) presentent la meme 
constitution. 


IV. Description des photographies obtenues au 

MICROSCOPE ELECTRONIQUE. 

Nous completerons cette etude, en decrivant, avec quelque 
detail, les figures (PL 3 a 6), representant quelques photogra¬ 
phies de chromosomes parmi les centaines qui constituent notre 
documentation. 
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EXPLICATION l)ES PLANCHES 3 A G 1 


Planche 3. 

La figure 12 represente un chromosome d’un ovocyte de Triton 
adulte, prepare par centrifugation dans Leau salee (4°/ 00 ) acetifiee (5%). 
Tres epais (en haut et a gauche), le chromosome est beau coup plus 
mince au point marque par la lleche. 11 presente un aspect fascicule. 
II porte encore quelques poils fixes sur lui (P). A une extremite (en haut, 
a droite) paquets de poils et un nucleole (X 13 200). 

La figure 13 represente trois chromosomes de Triton immature, 
prepares par centrifugation dans facide acetique a 45%. En 1, les 
filaments sont epaissis par place, ce qui rappelle les chromomeres 
auxquels correspondent ces parties epaissies. Sur le fond serpentent des 
filaments granuleux qui pourraient representer les restes des poils 
courts et minces du type villeux. En un point, le chromosome median 
se montre fissure (X 12.000). 

En 13, 2, les deux chromosomes forment un chiasme. Le chromosome 
de droite parait, comme l’indique un leger trait d’ombre, passer sous 
F autre chromosome (en bas) et par-dessus celui-ci (en haut) (X 16.250). 


Planche 4. 

La figure 14, 1 montre un chiasme entre deux chromosomes de 
Triton immature. Ce chiasme a ete grossi dans la figure 13, 2. Le chro¬ 
mosome superieur est dedouble dans sa portion gauche (X 4935). 

La figure 14, 2 montre un chromosome de Triton adulte presentant 
un dedoublement tres net, correspondant selon toute vraisemblance aux 
deux chromatides (X 28.000). 

La figure 14, 3 correspond a un fragment d’un chromosome de 
Triton adulte (centrifugation dans Facide acetique a 45%). Ce chromo¬ 
some montre l’apparence fasciculee de sa couche superficielle (X 18.900). 

La figure 15, 1 correspond a un chromosome de Triton adulte cen¬ 
trifuge dans l’eau acetifiee. Ce filament, qui porte deux restes de poils, 
montre une structure fasciculee (X 14.420). 

La figure 15, 2 montre un chromosome de Triton adulte, prepare 
par centrifugation dans Facide acetique 45%. Les poils ont ete lyses 
et sont represents par des amas de chainons et de granulations. L’en- 
veloppe du chromosome est elle-meme en grande partie detruite, si bien 
qu’aux points marques par une fleche, il ne reste que deux filaments 
(chromatides ?) extremement minces (X 8.720). 


1 Pour Fexplication des Planches 1 et 2, voir p. 128. 
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La figure 15, 3 montre un chromosome de Triton immature, centrifuge 
dans facide acetique 45%. Ce chromosome parait dedouble par places. 
En haut s’inserent sur lui trois cordons; un quatrieme est pelotonne a 
part (P). II pourrait s’agir de pods minces du type villeux (x 12.310). 


Planche 5. 

La figure 16, 1 montre un fragment de chromosome de Triton adulte, 
prepare par sedimentation dans feau salee acetifiee. L’extremite du 
chromosome porte une toulfe de pods et une boucle b (X 10.400). 

La figure 16, 2 represente un fragment d’un chromosome de Triton 
adulte prepare de la meme maniere. Xoter V amincissement du chro¬ 
mosome au niveau indique par la fleche. Plus a droite, il porte deux 
renflements (chromomeres ?) sur lesquels s’insere une touffe de pods 
(X 10.400). 

La figure 17, 1 correspond a un fragment de chromosome de Triton 
adulte, prepare par sedimentation dans feau acetifiee. Tout autour 
nombreux pods et boucles (a droite ) (x 7860). 

La figure 17, 2 montre un chromosome prepare de la meme maniere 
et presentant un epaississement (chromomere ?). Ce fragment porte des 
poils bien nets en haut, plus confus sur les cotes (X 8107) 


Planche 6. 

Les figures 18, 1 et 2 sont des regions de chromosomes tres grossies. 
En 1, deux poils s’inserent a droite et a gauche d’un epaississement 
(chromomere). En 2, on voit egalement un chromomere sur lequel 
s’inseraient deux poils legerement ecartes. Un troisieme et un quatrieme 
pod sont encore en relation avec le chromosome (X 19.800). 

La figure 19, 1 montre des poils en etat de demi-extension (x 4750). 

Les figures 19, 2 et 3 correspondent a des chromosomes de Triton 
adulte, prepares par centrifugation dans facide acetique a 45%. En 2, 
on note des paquets de batonnets correspondant exactement aux ele¬ 
ments qui forment les poils, ainsi que cela se voit bien sur la figure 3, 
dans le pod dispose en anneau. La dissociation est plus avancee dans la 
masse de granulations de la figure 3 (X 12.600). 

Les figures 19, 4, 5 et 6 (cliches non inverses) montrent la structure 
de deux poils (4 et 6) et d’une boucle (5), detaches du chromosome. 
On a fimpression que ces poils sont formes d’une serie de ehainons 
disposes d’une facon a peu pres alternee, comme replies les uns sur les 
autres (X 11.000). 
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CONCLl SIOXS 

I . Bien que fetude des chromosomes ait ete noire objectif 
principal, l’examen sur coupes de fovogenese du Triton nous a 
permis de decouvrir le role des « m a c r o n u c 1 e o 1 e s » pre¬ 
sents dans le noyau des ovocytes. Ces corps emettent par bour- 
geonnement des masses plasmodiales dans lesquelles s'organisent 
des « filaments nucleoplasmiques ». Comme le processus se repete 
et que trois ou quatre macronucleoles interviennent successivement, 
le nucleoplasme fin it par etre tellement rempli de filaments que 
les chromosomes sont parfois impossibles a reconnaitre. 

II. Chez la Grenouille, une evolution similaire se produit, ainsi 
que King (1908) l’a bien decrit chez le Crapaud, a partir des 
grosses masses nucleolaires on nucleoles composes. 
Ceux-ci se decomposent en donnant naissance a la fois a un essaim 
de nucleoles qui gagnent la peripherie et a un lacis de <( filaments 
nucleoplasmiques» (filaments oxychromatiques de King) qui se 
dispersent dans le nucleoplasme. 

III. Les nucleoles peripheriques presentent, dans 
les deux especes du Triton et de la Grenouille, des phenomenes 
de division et de bourgeonnement. Chez le Triton, c ? est le pro¬ 
cessus essentiel de leur multiplication. Chez la Grenouille, le 
phenomene aboutit surtout a leur morcellement et a la production 
de micronucleoles. 

Chez le Triton, les nucleoles peuvent, par divers procedes. 
contribuer a la formation des filaments nucleoplasmiques. engen- 
drer en particular des filaments qui sont plus sombres et plus 
epais. 

Chez la Grenouille, les nucleoles prennent, a un certain stade, 
des formes allongees, des aspects tubuliformes que nous avons pu 
etudier sur coupes et au contraste de phase. Par cette derniere 
etude, on peut voir de ces formations tubulaires constituer des 
anneaux qui, en quelques minutes, se retransforment, sous les 
yeux de fobservateur, en nucleoles pleins. Ceci montre la plasticite 
de ces « gouttes » nucleolaires. 
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Ces nucleoles ont une constitution heterogene. Its sont formes 
chime partie pyroninophile et d’une partie pyroninophobe; nous 
avons essaye de definir leur constitution par diverses colorations 
mettant en evidence des eonstituants basophiles et acidophiles. 
Ils contiennent des grains et des gouttelettes qui se colorent en 
rouge par le Feulgen, mais des essais de controle nous ont montre 
que la coloration se produisait, meme sans hydrolyse acide; elle 
n’est done pas revelatrice de la presence d’acide thymonucleique. 
Le resultat est surprenant et ne pent guere se comprendre que si 
ces nucleoles contiennent une reserve de desoxyribose ou si leurs 
grains fixent electivement, et malgre les lavages, le formol des 
fixateurs. 

IV. Les filaments nucleoplasm iques qui ont 
ete parfois apergus par les auteurs, mais dont l’origine (sauf chez 
Bufo) et la destinee etaient restees inconnues, sont cependant une 
des structures les plus caracteristiques des ovocytes. Sans en avoir 
fait fetude au contraste de phase, nous les avons neanmoins 
apergus dans certaines preparations. 

Chez le Triton, ils se desagregent en formant des granulations. 
Cette desagregation s’accompagne d’une charge en matiere chro- 
matique des poils de chromosome et nous pensons qu’il y a la une 
relation de cause a effet. 

Chez la Grenouille, ils sont aussi I’objet d’une decomposition 
en grains qui souvent se creusent d’une vacuole en formant des 
annelets. II existe une zone nettement definie du nucleoplasme des 
ovocytes jeunes ou les filaments subissent une evolution particu- 
liere, par vacuolisation, aboutissant a des structures en anneaux, 
en raquettes, moniliformes ou a des masses spumeuses. 

D’une fagon ou de I’autre, ces filaments nucleoplasmiques, 
reserve considerable de materiel non nucleoproteidique, se dis¬ 
solvent dans le nucleoplasme. Ces substances dissoutes peuvent 
etre en partie utilisees par les chromosomes, en partie deversees 
dans le cytoplasme. 

V. Les chromosomes des ovocytes de Triton 
sont reconnaissables pendant toute la duree de l’ovogenese. Ils 
sont d’abord filamenteux, puis couverts de poils droits et fins 
(chromosomes villeux); enfin ils deviennent plumeux, revetus de 
poils longs et flexueux dont la plupart, sous l’influence de leur 
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charge en materiel provenant dos filaincnLs nucleoplasmiques, so 
lissurent ct s’ouvrent pour former des boucles. 

Pendant la periode des chromosomes villeux el plumeux, 
ces formations sont, dans le noyau frais, invisibles a u 
in icroscope o r d i n a i r e , sauf Ires exceptionnellement. 
Cependant, apres quelques heures de sejour dans le Jiquide de 
Ringer, ils deviennent apparents sous l’aspect d’une file de points 
plus sombres ou chromomeres, qui augmentent de masse ou 
changent de nature, peut-etre sous l’influence de l’asphyxie. 

Chromosomes filamenteux, villeux et plumeux sont incompara- 
blement plus faciles a observer au contraste d e phase. 
Cependant, meme avec ce dispositif dont l’emploi est si precieux, 
les chromosomes peuvent rester invisibles ou n’« apparaitre » qu’au 
bout d’un certain temps. Nous avons decrit leurs divers aspects 
qui resultent souvent d’alterations dans le liquide d’observation. 
Le liquide de Ringer parait, a ce point de vue, peu favorable; 
aussi y avons-nous renonce pour utiliser une solution de chlorure 
de sodium a 4 °/ 00 , additionnee de 5% d’acide acetique. Cette 
eau salee acetifiee represente le meilleur milieu pour la conserva¬ 
tion des chromosomes plumeux et, grace a une augmentation des 
contrastes, permet de photographier ces structures delicates. 

Nous avons pu, au contraste de phase, observer de magnifiques 
chromosomes villeux et plumeux, dont les poils et les boucles 
etaient agites par le mouvement brownien; nous avons constate 
Pextrerne extensibility du chromoneme qui peut s’etirer au point 
d’etre invisible, jalonne seulement par une file de points sombres, 
les chromioles. Nous avons observe la fissuration du chromosome en 
deux chromatides, dont les grains sombres (chromioles) se corres¬ 
pondent deux a deux. C’est sur ces chromioles jumeles que sont 
inseres les poils et boucles qui sont disposes par paires. Cela est 
particulierement evident pour des poils et des boucles sombres qui 
s’observent en certains points du chromosome et qui sont deja 
reconnaissables sur coupes. Enfin, les chromosomes sont souvent 
lies topographiquement a de petits «nucleoles », d’apparence sombre 
et non brillants comme les nucleoles peripheriques. Or, ces nucleoles 
se repetent deux a deux sur les deux chromatides et par groupes 
de quatre sur les deux chromosomes d’une paire. 

Si le chromosome est extensible (et elastique), les poils et 
boucles ne le sont pas moins. Les poils, entraines par les courants 
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du liquide d’observation peuvent s’etirer d’une fagon inimagi- 
nable. Certaines boucles sont inserees a des points eloignes Tun 
de 1’autre: ces formations en sautoir jamais observees sur coupes, 
resultent probablement de pods etires dont l’extremite libre s’est 
rabattue contre le chromoneme et y a adhere en un point quel- 
conque. 

D’une fagon generale, 1’etude faite a l’aide du contraste de 
phase confirme les structures revelees par les coupes de materiel 
fixe, colorees par l’hematoxyline ferrique et le Feulgen. 

VI. Les chromosomes des ovocytes de Gre- 
nouille sont, dans Fensemble, plus difficiles a observer que 
ceux du Triton. Dans les noyaux de grandeur moyenne, ils sont 
a peu pres invisibles sur coupes. La coloration au Feulgen reste 
negative ou ne laisse distinguer ga et la que des points sombres 
(rouges ?) a la limite de la visibility. 

Meme dans les chromosomes plumeux des ovocytes de 
T r i t o n , les chromomeres colores en rouge restent des points 
d’une finesse extreme. 11 faut, pour les reveler, un reactif de Schiff 
prepare avec une fuchsine particuliere. Les reactifs, pour lesquels 
nous avions utilise d’autres fuchsines, colorent admirablement les 
noyaux de toutes les cellules (cellules folliculaires, erythrocytes, 
ovocytes en premeiose; cellules du testicule), mais sont impuissants 
a reveler quoi que ce soit dans les chromosomes villeux ou plu¬ 
meux. 

Ces faits montrent que, dans les deux especes etudiees, pendant 
la periode de croissance qui correspond a une phase d ’ a c t i v i t e 
metabolique intense des ovocytes (croissance, vitello- 
genese), la teneur des chromosomes en a c i d e 
desoxyribonucleique passe par un mini m u m . 

11 n’en est plus de meme lorsque la croissance et la vitello- 
genese sont terminees et que se prepare la premiere cinese de 
maturation. Les chromosomes se rassemblent au centre de la 
vesicule germinative, groupes par paires, unis par des chiasmes, 
disposition qui a ete conservee depuis le debut de la strepsitenie. 
Ces chromosomes presentent une lyse de leurs poils et boucles dont 
la substance, qui n’est pas de nature nucleoproteique, se dissout 
dans le nucleoplasme et sera deversee, au plus tard lors de l’ecla- 
tement de la vesicule germinative, dans le cytoplasme. 
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\ co moment, los chromosomes s'enrichissent on acide desoxy- 
ribonucleiqne. Los chromomores so colorant plus intensbrnenl par 
lo Feulgon. Ceei pout resuller, pour uric part du raecoiireissoment 
dos chromosomes. Mais, il y a apparition do gouttes do chromatino, 
so colorant on noir par I’hematoxyline forriquo, on rouge par lo 
Feulgon, en hleu-vort par lo vert do methvle, qui s’etalent sur lo 
chromosome, revetant chromomores ot chromonemo ot finissent 
par donnor aux chromosomes Laspect do filaments colorables do 
fagon homogene, an moins a I’hematoxyline ferrique. On assiste la 
a un revetement des chromosomes par une chroinatino qui n’est 
peut-etre pas uniquement do nature thymonucleoproteique — ot 
qui interviendra, par sa charge electrique, au cours des cineses de 
maturation. A cette phase d e repos do 1 ’ a c t i - 
v i t e c himiq u o des c hr o m o s ome s, la t e n e u r 
e n acide desoxyribonucleique passe par u n 
m a x i m u m . 

VII. La signification des poils des c h r o m o s o m e s 
v i 1 1 e u x , celle des p o i 1 s e t b o u c 1 e s des chro¬ 
mosomes p 1 u m e u x ont ete diversement interpretees. Xos 
observations nous autorisent a rejeter les opinions qui en font la 
consequence d’un etat polyploide ou d’un enroulement qui n’existe 
pas. Carnoy et Lebrux qui ont vu Laspect en rosette des chromo¬ 
somes coupes transversalement, le comparent a celui d’un aster, 
et pensent a une orientation du nucleoplasme autour du chromo¬ 
some. Marechal parle aussi d’une «accession » de fibres du 
nucleoplasme se fixant sur le chromosome. D’autres auteurs y 
voient des difTerenciations de la matrice: ce seraient done des 
ornements sans valeur fonctionnelle. 

Apres la decouverte des filaments nucleoplasmiques, nous nous 
sommes aussi demande, pendant un certain temps, si les poils et 
plumes ne resultaient pas d’une fixation de ces filaments sur les 
chromosomes. Cependant, meme dans des noyaux bourres de fila¬ 
ments nucleoplasmiques, on finit par distinguer les chromosomes 
qui sont revetus de poils plus minces, plus courts, moins colorables. 
Nous avons reconnu le depot sur les poils de chromosomes (Triton) 
d’un materiel legerement chromatique venant de la desagregation 
des filaments nucleoplasmiques, mais les poils preexistent a ce 
depot et s’observent meme avant la formation des filaments. 
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Nous ne pouvons envisager une autre hypothese que celle de la 
formation des poils par le chromosome. Leur insertion, au niveau 
des points colorables par le Feulgen (chromioles) semble etablir une 
relation entre la structure intime du chromosome et la formation 
de ces appendices. Comme ils apparaissent au moment ou Pactivite 
de synthese chimique du chromosome doit etre considerable, nous 
presentons, a titre d’hypothese, la conception suivante. 

Les genes ne peuvent intervenir dans le metabolisme de la 
cellule que par leur activite autocatalytique ou par Pactivite 
synthetique de certains au moins des elements constitutifs de leurs 
molecules. Normalement, ces produits de leur activite diffusent 
peu a peu dans le nucleoplasme et, de la, dans le cytoplasme. 
Dans le noyau des ovocytes en croissance sont realisees des condi¬ 
tions qui favorisent la polymerisation de ces constituants (filaments 
nucleoplasmiques en chaines de grains; poils et boucles des chromo¬ 
somes presentant une structure analogue qui est precisee par les 
images electroniques). II resulte de ces conditions particulieres 
que les molecules, resultant de Pactivite chimique des genes, 
restent groupees ou se multiplient par autocatalyse, engendrent des 
etats polymeres se traduisant par des aspects filamenteux. 

Get etat particulier aboutit a la constitution de materiaux de 
reserve qui seront deverses dans le cytoplasme lors de Peclatement 
de la vesicule germinative et qui seront sans doute utilises, lors des 
premieres phases du developpement, lorsque s’etablissent dans 
l’oeuf les phenomenes de polarisation et de specialisation chimique 
qui sont a la base du developpement embryonnaire. 

VIII. Nous avons mis au point des techniques per- 
mettant l’etude des chromosomes au microscope elec¬ 
tro n i q u e . 

Dans une premiere serie, apres divers tatonnements plus ou 
moins heureux, nous avons utilise la centrifugation, dans un 
dispositif special, de chromosomes en suspension dans Pacide 
acetique a 45%. Ce milieu qui precipite notamment les nucleopro- 
teides conserve assez bien le chromosome lui-meme, mais dissout 
les poils et les boucles qui le recouvrent. II peut parfois s’attaquer 
au chromosome lui-meme, dissolvant une gaine qui laisse a nu Paxe 
extremement fin des deux chromatides qui le constituent. Cet axe 
qui mesure au plus 100 a 150 A est contenu dans une gaine 
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formee vraiscmblablemenl da proteines acides (peut-elre aussi de 
nucleoproteides); las deux chromatides enlourees de lours gaines 
et accolees atteignent un diametre de 1000 A. lilies ne sont pas 
soudees, inais peuvent s’ecarfer par endroils: celte fissuralion 
longitudinale est aussi tres nette sur coupes et dans les cxamens au 
contraste de phase. La gaine est constitute par un materiel fibrillaire. 

Autour de cette gaine se disposent dans certaines conditions — 
des amas de substance opaque qui donnent localement au chromo¬ 
some une epaisseur de 4000 A. Ces epaississements semblent corres- 
pondre aux c h r o m omeres qui doivent etre formes avant tout 
de desoxyribonucleoproteides, puisque dans les coupes et les frottis 
ces amas se colorent en rouge par le Feulgen. II en resulte que 
ces nucleoproteides ne seraient pas dans la 
masse du chromosome mais a sa peripherie. 
Cependant leur distribution discontinue semble correspondre aux 
«lieux » du chromosome, c’est-a-dire aux points de plus grande 
activite chimique. C’est aussi sur ces chromomeres que s’inserent 
les poils et les boucles qui nous paraissent traduire, sur le plan 
morphologique, l’activite synthetique des lieux ou genes. II semble 
que l’acide desoxyribonucleique intervienne, a titre de mediateur, 
dans le travail du chromosome. 

Nous ajouterons que rien, dans les images electroniques, ne 
permet de parler d’un etat polyplo'ide des chromosomes, pas plus 
que d’une spiralisation mineure ou majeure. Par contre, on retrouve 
les chiasmes que forment entre eux les deux elements d’une paire. 

IX. Pour obtenir des images des poils et des boucles, 
si caracteristiques des chromosomes plumeux, nous avons utilise 
l’eau salee acetifiee indiquee pour les examens au contraste de 
phase. Apres centrifugation, la plupart des poils et boucles sont 
mecaniquement arraches, mais se retrouvent, a 1’etat libre, disperses 
dans la preparation. 

C’est en laissant les chromosomes plumeux, en suspension dans 
le meme milieu, se deposer par sedimentation, que nous avons 
observe de tres belles images, que personne n’avait obtenues 
jusqu'a present, de ces chromosomes avec leurs poils et leurs 
boucles en place. 

Ces formations ont une structure caracteristique; ce 
sont des chainons en batonnets, elements d’une chaine continue, 
replies les uns sur les autres dans difTerents plans et prenant dans 
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l’ensemble une disposition en zig-zag. Lorsque le poil est partielle- 
ment etire, le zig-zag s’efface localement, remplace par un filament 
d’aspect continu. L’extensibilite et Felasticite de ces poils resultent 
du deplissement et du reploiement de ces chainons constitutifs. 
Seul le microscope electronique pouvait reveler une telle structure. 

X. Pour conclure, nous ferons remarquer que l’etude des 
chromosomes sur le vivant et au contraste de phase, l’examen sur 
coupes d’ovocytes fixes et colores, les images fournies par le micro¬ 
scope electronique nous apportent une representation coherente 
de la structure des chromosomes plumeux et permettent de pre¬ 
senter une interpretation plus complete, basee sur des faits precis, 
de la constitution de ces elements essentiels du noyau cellulaire. 
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EXPLICATION DES PLANCHES 
Planche 1. 

Fig. 1. — Une paire de chromosomes d’un ovocyte de Triton, sortis du 
noyau, photographies apres coloration a l’aceto-carmin. Du type 
granuleux, ces chromosomes montrent deux chiasmes et des nucleoles 
qui leur adherent (X 450). 

Eig. 2. — Noyau (140 p.) d’un ovocyte de Triton, photographie au 
microscope ordinaire, dans du liquide de Ringer. On voit les nucleoles 
brillants et, dans le tiers superieur, des filaments clairs qui sont des 
chromosomes (X 540). 

Eig. 3. — Chromosomes plumeux de Triton dans l’eau salee acetifiee, 
photographies au contraste de phase. On voit les chromomeres qui 
jalonnent l’axe du chromosome, de tres nombreux poils et boucles; 
deux poils sombres (a droite) et deux boucles sombres (a gauche) 
(X 800). 

Fig. 4. — Chromosomes filamenteux sortis du noyau d’un jeune ovocyte 
de Triton, fixes et colores a l’aceto-carmin. On voit nettement les 
chromomeres (x 675). 

Eig. 5. —-Chromosomes plumeux de Triton, photographies au contraste 
de phase, dans 1’eau salee acetifiee. Les boucles sont bien conservees 
(X 900). 

Planche 2. 

Fig. 6. — Chromosomes plumeux de Triton, photographies au contraste 
de phase dans l’eau acetifiee. On remarquera l’extreme etirement de 
certains poils et boucles; trois elements sont disposes en « sautoir » 
(X 1000). 



